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Resumo

Os habitats variam entre si quanto as caracteristicas abidticas como luminosidade e
topografia. A variagéo altitudinal pode conter essas diferengas e influenciar variagoes
em escala individual e populacional das espécies. O objetivo geral desse trabalho foi
descrever as caracteristicas da espécie em escala do individuo, o padrédo espacial e a
dindmica populacional de uma espécie arbustiva, Psychotria nuda. Adicionalmente,
verificar se ha variagdo de algumas dessas caracteristicas populacionais entre
altitudes e dentro de cada altitude, considerando variagdes da topografia e
luminosidade. O estudo foi desenvolvido na Floresta Ombroéfila Densa do Parque
Estadual da Serra do Mar em diferentes altitudes. Foram identificadas duas formas de
crescimento, ereta e prostrada. Individuos prostrados podem apresentar crescimento
clonal, encontrado em mais de 70% dos casos. O comprimento, o didametro, a area de
copa e 0 modulo de elasticidade dos individuos eretos foram maiores comparados aos
prostrados. Mais de 80% dos individuos amostrados ocorreram nas parcelas Terras
Baixas (TB). O comprimento foi semelhante entre altitudes, mas o didmetro e a area
da copa foram diferentes. A variagao dos individuos localizados na Sub-Montana (SM)
foi menor comparado aos individuos na TB. O padrdo espacial diferiu entre as
altitudes. Na SM e R a distribuicdo foi agregada a pequenas distancias e na TB foi
aleatdria. Para todas as areas ndo houve variagdo temporal do padrdo espacial.
Mesmo avaliando a distribuicdo dos individuos por tamanho ou forma de crescimento,
as variacoes influenciadas pela altitude foram preponderantes. Nao houve correlagao
da topografia e luminosidade com a distribuicdo da densidade dos individuos. O
crescimento individual dos individuos de Psychotria nuda variou pouco ao longo do
tempo e entre altitudes. Nao houve variacdo da taxa de crescimento diamétrico com
as classes de diametro dos individuos. As variaveis abidticas medidas ndao estavam
relacionadas as taxas de crescimento diamétrico. A taxa de crescimento populacional
foi positiva, proxima a 1, nas duas altitudes. As taxas de mortalidade e de
recrutamento foram muito semelhantes e ndo variaram temporal ou espacialmente.

Individuos menores sdo mais frequentes nas populacdes estudadas e a probabilidade
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de reproducao esteve relacionada ao tamanho do individuo. Houve diferenca entre
altitudes quanto a proporcao de individuos reprodutivos na populacdo. A maioria dos
individuos permaneceu na classe de diametro inicial. Houve regressdo em até duas
classes de didametro que podem significar a diminuicdo de tamanho ou fragmentacéo
de rametas. Houve pouco ingresso por reprodugdo sexuada. A maior parte dos
recrutas foi originada por propagacao vegetativa. As duas altitudes diferiram quanto as
contribuicbes para as diferencas encontradas no A, indicando que diferentes
transicbes sdo importantes em cada habitat. Algumas caracteristicas populacionais
estudadas variaram mais fortemente com a altitude em comparagdo a outros. As
diferencas destacam que as populagdes das duas altitudes mantiveram estabilidade,
entretanto a partir de estratégias diferentes. Na altitude maior os individuos foram
maiores e apenas individuos grandes foram reprodutivos. Na altitude menor os
individuos iniciam a reproducdo com tamanho menor e ocorre maior entrada de

individuos por propagacao vegetativa.

Palavras-chave: Floresta Ombroéfila Densa Atlantica, forma de crescimento, modelo

matricial, padréao espacial, populacio de planta.



Abstract

Title: Population Ecology of Psychotria nuda, (Cham. & Schitdl.) Wawra (Rubiaceae) in

Dense-Ombrophylous Forest

The habitats may differ among themselves by abiotic traits like light and slope. The
altitudinal variation may include these differences and influence changes in species on
both individual and populational scales. The goals of this work were to describe
individual traits, spatial pattern and population dynamic of shrub Psychotria nuda.
Besides verify if there were variations of these population traits between altitudes and
in each altitude considering slope and canopy openness variations. We developed this
work in Dense-Ombrophylous Forest of Serra do Mar State Park in distinct altitudes.
Two growth forms were recognized, erect and prostrate. The prostrate growth form
includes the plants derived from clonal growth which is present in more than 70% of
recorded individuals. The length, DBH, crown area and elastic modulus of erect growth
form were higher than the prostrate one. More than 80% of the individuals occurred in
the TB. The length was similar between altitudes, but the DBH and crown area were
different. Plants variations were smaller in SM plots than in TB. The spatial pattern was
different between altitudes. In SM and R the distribution were aggregate to small
distances and in TB was random. There was no variation for all plots over time. Even
evaluated the individuals distribution by size or growth form, the variations was mainly
influenced by altitude. There was no correlation of slope and canopy openness with
individuals’ density distribution. The individual growth of Psychotria nuda varies little
over time and between altitudes. The diameter growth rate did not vary with individual's
diameter class. The abiotic traits were not related with diameter growth rate. Growth
rate was positive and equals to one in both altitudes. Mortality and recruitment were
similar and did not vary in time and space. The smaller diameter classes were the most
frequent ones and the reproduction probability was related with plant size. We also
found differences in altitude on proportion of reproductive plants. Most plants remained
in the original diameter class. There was regression of up to two diameter classes that

may mean size reduction or ramets fragmentation. There was a little input of recruits
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from sexual reproduction. Almost all recruits came from vegetative propagation. The
contributions to variability in A were different between altitudes due to distinct important
transitions in each altitude. Some population traits varied more strongly with altitude
than others. The differences highlight that two altitudes populations maintained
stability, but from different strategies. At higher altitude, plants were larger than those
on lower altitude and just the bigger ones were reproductive. At lower altitude plants
start reproduction earlier than in higher altitude and had more input of recruits from

vegetative propagation.

Key-words: Atlantic Dense Ombrophylous Forest, growth forms, matrix models, plant
population, spatial pattern.



Introducéo Geral

Os habitats variam quanto as caracteristicas abi6ticas que os compdem, como
luminosidade, disponibilidade de agua e inclinagao do terreno (Clark et al. 1998,
Svenning 2000, Marques et al. 2009). Essas variagdes ambientais podem estar
associadas a localizagédo dos habitats. Ao longo de um gradiente altitudinal ocorre um
aumento na radiagao, temperatura do ar e umidade relativa do ar (Kérner 2007). A
ocorréncia das espécies pode estar relacionada a variagdes no gradiente altitudinal,
visto a mudanga na composigao de espécies vegetais em diferentes altitudes (Santos
et al. 1998, Oliveira-Filho & Fontes 2000, Kinupp & Magnusson 2005). Essas
variagdes quanto as caracteristicas abiodticas ocorrem em escala mais ampla, contudo,
ndo ha como assumir que os recursos estao distribuidos de maneira homogénea
dentro dos habitats. Para varios recursos utilizados pelas plantas € conhecida uma
estruturagdo espacial na sua distribuicdo, colocando esses recursos em forma de
mosaico nos habitats (Barot et al. 1999, Svenning 2000, Itoh et al. 2003).

A luminosidade é uma caracteristica abidtica muito utilizada para caracterizagao
dos habitats, pela importancia que tem em varios processos ecolégicos (Amezquita
1998, Svenning 2000, Enoki & Abe 2004). Em habitats florestais € comum observar
alternancia entre areas sombreadas e areas de clareira, onde a disponibilidade de luz
€ maior (Nicotra et al. 1999, Svenning 2000). Contudo, nao é possivel considerar uma
variavel ambiental dissociada das outras, uma vez que essas variaveis estao
relacionadas espacialmente. A luminosidade pode estar associada a variagdes
edaficas (Enoki & Abe 2004). Caracteristicas edaficas, como inclinagao e tipo de solo,
estdo relacionadas também a descricdo dos habitats. A distribuicdo heterogénea
dessas variaveis poderia contribuir para o entendimento da ocorréncia diferencial das
espécies e individuos em escala regional e local, respectivamente (Oliveira-Filho et al.
1998, Barot et al. 1999, Yamada et al. 2000, Itoh et al. 2003, Kinupp & Magnusson
2005).



Considerando que os habitats podem apresentar diferencas entre si é plausivel
esperar que, para uma dada espécie, existam habitats preferenciais. Varias espécies
ganham destaque nesse sentido, por exemplo, por serem limitadas pela luminosidade
ou pela variagdo em altitude (Kinupp & Magnusson 2005, Poorter et al. 2006).
Populagdes de algumas espécies sao sensiveis a essas variagdes dos habitats,
respondendo com alteragdes nas principais taxas vitais que as descrevem (Bellingham
& Tanner 2000, Angert 2006). Mudancgas nas taxas vitais, como recrutamento e
mortalidade, também podem ser notadas quando ha preferéncia em escala local,
devido a distribuigcdo heterogénea dos recursos. A preferéncia de alguns locais dentro
dos habitats em relagdo a outros ocorrera por esses locais serem mais favoraveis a
germinagdo ou sobrevivéncia de determinadas espécies (Fowler 1988). Deste modo,
além de limitar a sobrevivéncia, a estruturagdo dos recursos no espago também pode

limitar o recrutamento.

Inicialmente esse processo depende do tipo de dispersao, que determinara o
padrao de distribuicdo das sementes no espaco (Seider & Potkin 2006). As chances
de recrutamento de uma espécie também podem ser reguladas pela probabilidade das
sementes alcangarem locais adequados a germinagao, bem como a disponibilidade
destes microhabitats (Ehrlén & Eriksson 2000). Essa caracteristica de distribuigcdo dos
individuos em resposta ao mosaico de recursos no espacgo pode levar a um padrao
espacial agregado, dependendo da escala a ser considerada. A agregagédo tambéem
pode ser favorecida em espécies cuja probabilidade de recrutamento é maior proxima
a individuos parentais ou em espécies com crescimento vegetativo (Hutchings 1997,
Barot et al. 1999, Fonseca et al. 2004).

No entanto, deve ser considerado que um local adequado para germinagao
pode nao ser adequado para desenvolvimento de outras fases do ciclo de vida
(Schupp 1995). O aumento de densidade local ou concentracdo de individuos em
microhabitats pode ter um efeito negativo, causando mortalidade em outras fases do
desenvolvimento do individuo (Condit et al. 1994, Schupp 1995, Stoll & Bergius 2005).

Além de mudar a taxa de mortalidade, também pode modificar o padréao espacial ao



longo do ciclo de vida da espécie, gerando um padrao aleatério ou regular de

distribuigcdo (Fonseca et al. 2004).

Variacdes nas probabilidades de recrutamento e mortalidade podem determinar
quais individuos irdo passar para as proximas fases do desenvolvimento (Schupp
1995). Entender os destinos de cada fase do desenvolvimento, detalhando o tempo de
permanéncia e passagem de um estagio para o outro pode ajudar a entender melhor
as respostas populacionais a mudangas ambientais e variagdes entre habitats,
questdes muito abordadas em ecologia de populagdes.

Este trabalho foi dividido em capitulos, que representam os artigos em ordem
de publicagao, descrevendo aspectos individuais e populacionais de uma espécie de
sub-bosque, Psychotria nuda, ao longo do gradiente altitudinal (Figura 1). O primeiro
capitulo descreve caracteristicas individuais da espécie e as formas de crescimento
encontradas nas populag¢des estudadas e compara as medidas morfométricas e suas
relacdes entre essas formas de crescimento e duas altitudes estudadas. O segundo
capitulo trata do padréo espacial da espécie, descrevendo o padrdao encontrado em
escala local (dentro de cada parcela) e regional (comparando altitudes). Ainda neste
capitulo algumas caracteristicas abioticas foram correlacionadas com a distribuicao
dos individuos. No terceiro capitulo foi realizada avaliagao do crescimento individual
da espécie para verificar se haviam diferencas em relagdo ao tamanho e relagdo com
variaveis ambientais. No quarto capitulo foi realizada avaliagado da dinédmica

populacional da espécie verificando se ha variagcdo dessa dindmica com a altitude.

De posse desses dados, € esperado que Psychotria nuda tenha um padrao
espacial agregado pela ocorréncia de propagacéo vegetativa na espécie. A ocorréncia
local dessa espécie deveria estar associada a determinados locais dentro dos habitats
(Amezquita 1998, Kinnupp & Magnusson 2005). Espera-se encontrar uma correlagao
negativa da densidade com a luminosidade, por ser uma espécie de sub-bosque, e/ou
com locais de maior inclinagao do terreno. Também € esperado que haja variagao de
principalmente densidade com relagéo a altitude (Kinnupp & Magnusson 2005). Como

nao ha registro da espécie em altitudes maiores (Lacerda 2001), espera-se que ocorra
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uma diminuicdo da densidade com o aumento da altitude. Em cada altitude é
esperado que haja variagao interna da densidade, e devido as variagdes locais dos

recursos, a dindmica populacional seja diferente.

O estudo foi realizado no Parque Estadual da Serra do Mar, nos Nucleo
Picinguaba e Santa Virginia. O Nucleo Picinguaba é localizado em Ubatuba, SP (23°
31"a 23° 34' S e 45° 02' 45° 05' W) e apresenta uma extensao de aproximadamente
8.000 ha, com diversas formacgdes vegetacionais. Algumas delas séo a floresta de
restinga e as florestas de encosta. A floresta de Restinga ocupa a zona altitudinal de 0
a 50m com relagao ao nivel do mar. E caracterizada por uma topografia plana e
apresenta um solo arenoso classificado como quartzarénico (Alves et al. 2010). A
Floresta Ombréfila Densa de Terras Baixas inclui areas localizadas nas altitudes de 50
a 100m e apresentam uma topografia suave. O solo é classificado como cambissolo,
como na Floresta Ombrdfila Densa Sub-Montana. Entre 100 e 500m de altitude é
possivel encontrar florestas com as caracteristicas da Floresta Ombroéfila Densa Sub-
Montana. A partir dessa altitude o terreno passa a ser mais ingrime (Alves et al. 2010).
A regido apresenta clima do tipo Af (segundo Kdppen 1948), ou seja, clima tropical
chuvoso com chuvas o ano todo. As médias anuais de precipitacao e temperatura
registradas para o periodo de 2000 a 2010 estiveram em torno de 2400 mm e 22 °C.
Os meses do inicio do ano (janeiro e fevereiro) sdo os mais chuvosos e quentes,
enquanto que no meio do ano encontram-se 0os meses mais secos e frios (junho e
julho). A umidade relativa do ar mantém-se sempre acima de 85% (Santos et al. 1998,
San Martin-Gajardo & Morellato 2003, Tarola & Morellato 2000).

O nucleo Santa Virginia (45°30' a 45°11'W e 23°17' a 23°24'S) localiza-se nos
municipios de Sao Luis do Paraitinga (70%), Cunha (20%) e Ubatuba (10%).
Apresenta area total de aproximadamente 4.790 ha. O relevo apresenta fortes
declividades, com altitudes entre 850 e 1.100 m. Os solos comumente encontrados
sao dos tipos Latossolo Vermelho- Amarelo, Cambissolos e solos Litdlicos. O clima é
tropical temperado sem estagao seca, com precipitagcdo média anual de 2.180 mm. As

chuvas estdo concentradas nos meses de dezembro a fevereiro e os meses mais



secos sdo os de junho a agosto. As temperaturas ndo superam os 21 °C. A umidade
relativa do ar também € bastante alta em Santa Virginia (PCD/CPTEC/INPE). A
vegetacdo predominante € representada por Floresta Ombréfila Densa Montana
(Tabarelli & Mantovani 1999).

Ao longo do gradiente altitudinal € possivel perceber diferengas estruturais na
comunidade vegetal. No estudo desenvolvido por Lacerda (2001) as altitudes
apresentaram diferencas na riqueza e composi¢cao de espécies e familias. Além disso,
ha uma baixa similaridade entre as altitudes, principalmente as mais extremas (floresta
de restinga e topo do morro). A regiao intermediaria, de 300m de altitude destacou-se
pela maior riqueza e diversidade de espécies, além dos individuos apresentarem

maiores diametros e alturas maximas.
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Figura 1. Localizacédo das areas onde foram estabelecidas as parcelas para
desenvolvimento do estudo com Psychotria nuda. As parcelas localizadas nas
Florestas de Restinga (R), Floresta Ombroéfila Densa de Terras Baixas (TB) e
Floresta Ombréfila Densa Sub-Montana (SM) estao localizadas no Nucleo

Picinguaba. No Nucleo Santa Virginia foi estabelecida a parcela na Floresta
Ombrdfila Densa Montana.
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Capitulo 1

Variagcdes de tamanho das formas de crescimento de Psychotria nuda

(Rubiaceae) em duas altitudes na Floresta Ombroéfila Densa, Sdo Paulo.
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Abstract

The shape and size of the individuals inform us about plants strategies on
investment of supporting and capturing light structures. Due to environmental traits and
the variation on resource availability, different growth forms may be found in the same
species. The frequency of these growth forms could vary with environmental traits as
those found in altitudinal gradient. The goals of this work were (1) to describe growth
forms of Psychotria nuda and (2) to compare the individuals’ traits with distinct growth
forms between different altitudes. We use 0.5 ha-sampling plots at four altitudes (TB1 -
50m, TB2 - 81m, SM1 - 343m, SM2 - 379m). In each plot we measured all individuals
measured for length, diameter at base height (DBH) and crown area. Also we did a
sample to obtain the values of wood density and elastic modulus. We identified and
defined growth form by the stem position in relation to the ground and the amount of
root in the plant. Two growth forms were recognized, erect and prostrate. The prostrate
growth form includes the individuals derived from clonal growth which is present in
some Psychotria species and in more than 70% of recorded individuals. These plants
may or may not change growth form during ontogeny. The length, DBH, crown area
and elastic modulus of erect growth form were higher than the prostrate one. More

than 80% of the individuals occurred in the TB. The length was similar between TB
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plots, but the DBH and crown area were different between the two plots. Plants
variation was smaller in SM plots than in TB and the individuals also had higher values
of diameter considering a given length than in TB. The length was related to individuals
crown area, as well as the DBH. Psychotria nuda showed an increase of size with

altitude, an opposite feature to that found for other species.

Resumo

A forma e o tamanho dos individuos nos informam sobre a estratégia das
plantas no investimento em estruturas de suporte e em estruturas de captacao de luz.
Devido a variagao na disponibilidade de recursos e nas caracteristicas dos ambientes,
podem ser encontradas diferentes formas de crescimento em uma mesma espécie. A
frequéncia dessas formas de crescimento pode variar com as caracteristicas
ambientais, como as encontradas em decorréncia das variagbes altitudinais. Os
objetivos deste trabalho foram (1) descrever as formas de crescimento existentes em
Psychotria nuda e (2) comparar as caracteristicas dos individuos das diferentes
formas de crescimento e entre altitudes. Foram utilizadas quatro parcelas de 0,5 ha
em diferentes altitudes (TB1 - 50m, TB2 - 81m, SM1 - 343m, SM2 - 379m). Todos os
individuos foram medidos quanto ao comprimento, didmetro a altura do solo e area da
copa. Foi realizada uma amostragem para obtencdo dos valores de densidade da
madeira e mddulo de elasticidade. As formas de crescimento foram identificadas e
determinadas pela a posigao do caule principal em relagdo ao chédo e a quantidade de
pontos enraizados no individuo. Foram identificadas duas formas de crescimento,
ereta e prostrada. Na forma de crescimento prostrada incluem-se individuos
provenientes de crescimento clonal, presente em algumas espécies do género
Psychotria, e encontrado em mais de 70% dos individuos marcados. Os individuos
podem ou ndo mudar de tipo de crescimento ao longo da ontogenia. O comprimento, o
DAS, a area de copa e o médulo de elasticidade dos individuos eretos foram maiores
do que dos prostrados. Mais de 80% dos individuos amostrados ocorreram nas
parcelas TB. O comprimento foi semelhante entre parcelas TB, mas o DAS e a area
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da copa foram diferentes nas duas parcelas. A variacdo dos individuos localizados na
SM é menor e também apresentam maiores valores de didmetro considerando um
dado comprimento, comparado aos individuos na TB. O comprimento esteve
relacionado a area da copa dos individuos, bem como ao DAS. Psychotria nuda
apresenta um aumento do tamanho com a altitude, caracteristica oposta ao

encontrado para outras espécies.

Introducéo

Ha grande diversidade de estratégias de crescimento encontradas nas plantas,
em geral como resposta a variagao na disponibilidade dos recursos disponiveis (King
1996). As diferengas entre as estratégias utilizadas por uma espécie podem ser
percebidas pelas mudangas em caracteristicas individuais ligadas ao tamanho e forma
dos individuos, favorecendo a melhor utilizagdo dos recursos disponiveis (van Gelder
et al. 2006, Poorter et al. 2006).

As variacdes ambientais relacionadas a altitude estdo dentre as caracteristicas
ambientais que podem ter influéncia nas caracteristicas estruturais dos individuos
(Coomes & Allen 2007, Swenson & Enquist 2007). As variagdes altitudinais estao
associadas a mudancgas na pressao atmosférica, na temperatura e na umidade do ar
(Kérner 2007). Em resposta a essas mudangas, pode-se esperar em maiores altitudes
individuos menores com relagao ao tamanho (Grant & Hunter 1962, Coomes & Allen
2007, Swenson & Enquist 2007, Alexander et al. 2009, Xiang et al. 2009). Ainda,
poderia haver também uma inversao no investimento proporcional entre parte aérea e
parte subterrdnea com aumento da altitude. A diminuicdo do tamanho ou biomassa
aérea com aumento de altitude poderia estar associado a maior limitagcdo na

disponibilidade de agua e nutrientes (Tanner et al. 1998).

Plantas eretas de qualquer porte lidam com a mudanca no investimento em
determinadas partes em resposta as variagdbes ambientais, mas também se devem

investir tanto em area fotossinteticamente ativa quanto em biomassa para sustentagéo
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dos ramos e folhas. Dessa forma, o crescimento também pode ser limitado pela
capacidade de suporte do seu proprio peso para manter caule e os ramos na posigao
ereta (King 1996). Tendo isso em vista, deve haver uma limitagdo ao crescimento em
altura (H) e didmetro (D), considerando aspectos relacionados a rigidez da madeira
como modulo de elasticidade e a densidade da madeira (Niklas 1994a). Alguns
modelos foram propostos com o intuito de prever o design mecanico minimo para
manter os individuos eretos. Dentre os modelos existentes encontra-se o de
similaridade elastica (McMahon 1973). Este modelo sugere que os troncos séao
colunas e o aumento em altura é proporcional ao aumento de 2/3 do didametro (H a
D2/3). A partir desse modelo é possivel calcular o limite critico de tombamento, o qual
determina qual seria o tamanho critico que a planta poderia atingir, onde ainda nao

ocorreria um tombamento por falha mecanica.

Entretanto, nem sempre os individuos mantém crescimento ereto. Algumas
espécies tém o desenvolvimento paralelo ao solo, permanecendo prostradas. O
crescimento na posicdo prostrada envolve mudangas nas caracteristicas
morfométricas dos individuos, uma vez que o peso a ser sustentado e as forgcas
externas atuando sao diferentes (Liu et al. 2007). Algumas espécies cujo
desenvolvimento ocorre nesta posigdo também podem apresentar propagacao
vegetativa (Stuefer et al. 1996, Gavin & Peart 1999, Matlaga & Horvitz 2009). A
propagagao vegetativa pode ocorrer, entre outras maneiras, pela fragmentacéo de
partes da planta (Price & Marshall 1999). A producdo de rametas pode caracterizar
exploracdo do ambiente, melhorando a captacdo de determinados recursos onde
estes estdo disponiveis (de Kroon & Hutchings 1995, Price & Marshall 1999).

Em espécies com o desenvolvimento prostrado, caso haja propagacgao
vegetativa, outras mudangas podem ser esperadas. Para algumas espécies, €&
favoravel a manutencédo dos rametas conectados em habitats heterogéneos, porque a
sobrevivéncia dos rametas, a producdo de folhas e a proporcdo de rametas
produzidos podem aumentar (Stuefer et al. 1996, Hutchings 1997, Price & Marshall
1999, Matlaga & Sternberg 2009). Em outras espécies, a conexao entre planta
parental e os rametas pode ser temporaria e a perda dessa conexao interfere pouco
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na sobrevivéncia do rameta depois do estabelecimento dele (Matlaga & Sternberg
2009). Com maior fragmentacéo dos individuos, haveria uma redugéo no tamanho, e

maior distribuicdo de rametas no espaco.

As duas formas de crescimento podem ser encontradas em uma mesma
espécie, onde ocorre na mesma populacdo, individuos eretos e prostrados (Grant &
Hunter 1962, Gavin & Peart 1999, Matlaga & Horvitz 2009). Em espécies com essas
duas formas de crescimento poderiam ser encontradas diferengas nas caracteristicas
individuais, como o tamanho (Matlaga & Horvitz 2009) e, conseqlientemente, podem
aumentar a amplitude de locais de ocorréncia da espécie (Gavin & Peart 1999,
Matlaga & Horvitz 2009). Uma espécie com estratégias mistas poderia ocupar tanto
ambientes abertos quanto fechados, variando a propor¢do de cada forma de

crescimento nos diferentes ambientes (Gavin & Peart 1999, Matlaga & Horvitz 2009).

Psychotria nuda (Cham. & Schltdl.) Wawra é uma espécie que apresenta
estratégias mistas de crescimento e € bem representada na Floresta Ombrofila Densa
Atlantica (Almeida & Alves 2000, Castro & Araujo 2004). Este trabalho teve dois
objetivos principais. Primeiramente, descrever as formas de crescimento existentes
para a espécie de Psychotria nuda. A partir dessa descricdo as medidas
morfométricas e suas relagdes foram comparadas entre as formas de crescimento.
Uma vez que existem formas de crescimento distintas nas populacbes estudadas
espera-se que individuos eretos tenham maior rigidez e maior diametro pelo individuo
precisar manter-se nesta posi¢cao e sustentar maior peso, minimizando os riscos de

falha mecanica (Niklas 1994a), comparado a forma de crescimento prostrada.

Como a espécie P. nuda pode ser encontrada em diversas altitudes na Floresta
Ombroéfila Densa Atlantica (Lacerda 2001), o segundo objetivo foi comparar as
medidas morfométricas e suas relacdes entre as duas altitudes. Espera-se que as
medidas morfométricas avaliadas neste estudo diminuam com o aumento da altitude,

como previsto pela literatura. As relagdes entre diametro e altura também devem ser

diferentes.
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Material e Métodos

Area de estudo

O Parque Estadual da Serra do Mar tem 315 mil ha de extenséo, desde o limite
entre Sao Paulo e Rio de Janeiro até o municipio de ltariri (Sao Paulo). O estudo foi
desenvolvido no Nucleo Picinguaba (Ubatuba) (23° 31’ a 23° 34’ S e 45° 02’ a 45° 0%’
W). A regido de Ubatuba apresenta clima tropical chuvoso (tipo Af segundo o sistema
de Kdppen 1948). A pluviosidade é variavel ao longo do ano, com chuvas acentuadas
nos meses de dezembro (245 mm) e janeiro (267 mm) e diminui¢do da quantidade de
chuvas nos meses de junho (73 mm) e julho (63 mm) (CHIAGRO 2003). A pluviosidade
total anual ultrapassa 2100 mm. As temperaturas oscilam entre 19 °C e 27 °C ao longo
do ano (CIIAGRO 2003). A umidade relativa do ar é alta, superando 85%.

O Nucleo Picinguaba apresenta diversas formagdes vegetacionais, sendo as
formacdes estudadas neste trabalho a Floresta Ombréfila Densa de Terras Baixas e
Floresta Ombréfila Densa Sub-Montana. A Floresta Ombrofila Densa de Terras Baixas
inclui areas localizadas nas altitudes de 50 a 100m e apresentam uma topografia
suave (Alves et al. 2010). O solo é classificado como cambissolo, como na Floresta
Ombréfila Densa Sub-Montana. Entre 100 e 500m de altitude é possivel encontrar
florestas com as caracteristicas da Floresta Ombroéfila Densa Sub-Montana. A partir
dessa altitude o terreno passa a ser mais ingrime (Alves et al. 2010).

Foram estabelecidas duas parcelas de 0,5 ha, cada parcela com 50 sub-
parcelas de 10 X 10m, na Floresta Ombrofila Densa Submontana (parcelas SM1 -
350m de altitude e SM2 - 375m de altitude) e na Floresta Ombréfila Densa de Terras
Baixas (parcelas TB1 - 46m de altitude e TB2 - 73m de altitude), chamadas a partir
deste momento de SM e TB respectivamente. Os individuos abaixo de 1cm de
didmetro na altura da base foram sub-amostrados na parcela utilizando 0,25 ha
(50x50).

Espécie estudada

Psychotria tem ampla distribuicdo nos tropicos, sendo freqlientemente
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encontrado em areas de Floresta Ombrofila Densa (Joly 1979, Woodson et al. 1980,
Sanchez et al. 1999, San Martin-Gajardo & Morellato 2003). Apresenta inflorescéncia
terminal com flores pequenas e heterostilicas e frutos carnosos (Woodson et al. 1980).

Para este estudo foi selecionada a espécie Psychotria nuda, comum na regiéo
sul e sudeste do Brasil (Almeida & Alves 2000, Castro & Araujo 2004, Pereira et al.
2006, Taylor 2010). Ocorre em diversas altitudes na Floresta Ombrofila Densa
Atlantica, exceto altitudes acima de 1000 m (Lacerda 2001). E uma espécie arbustiva,
heterostilica e autoincompativel (Castro & Araujo 2004, Pereira et al. 2006). As flores
sdo polinizadas por beija-flores e os frutos sdo carnosos e dispersos por aves
(Almeida & Alves 2000, Castro & Araujo 2004). Apresenta periodo de crescimento
(emissao foliar) entre novembro e maio, floragdo entre margo e junho, ocorrendo

frequentemente de forma agregada (Almeida & Alves 2000, Castro & Araujo 2004).

Coleta de dados

Todos os individuos, acima de 0.15 cm de didmetro a altura do solo, foram
marcados e medidos em 2006 (to), 2007 (t1) e 2008 (t2). Na amostragem inicial (to),
foram identificadas diferentes formas de crescimento. Estas formas de crescimento
foram descritas em t1 e t,. Para essa descrigao foram consideradas a posi¢cao do caule
principal em relagdo ao solo da floresta e a quantidade de pontos enraizados no
individuo.

As medidas obtidas foram o comprimento, didmetro na altura do solo (DAS) e
didametro maior e menor da copa. O comprimento foi medido desde a base do
individuo até o meristema apical com trena. Individuos com mais de trés metros
tiveram a altura medida com haste graduada. O DAS foi medido a altura do solo com
paquimetro. Pela ocorréncia de propagacgao vegetativa na espécie foi determinado o
didmetro principal como sendo o maior didmetro entre todos os pontos de
enraizamento. Apenas um didametro foi medido por individuo.

A area da copa foi calculada com base nas medidas do didmetro maior e menor
da copa obtidas em tp e t1. Quando as copas de um mesmo individuo apresentavam
mais de 30 cm de distancia foram tomadas medidas separadas. As duas areas de

copa pertencentes ao mesmo individuo foram calculadas e posteriormente somadas.
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Foi considerado que a area da copa corresponderia a forma de uma elipse,

sendo obtida a partir da seguinte férmula:

A = (dM/2 x dm/2) x 0

onde, A = area da copa, dM = didmetro maior da copa e dm = didmetro menor
da copa.

Para caracterizagao estrutural dos individuos, alguns individuos foram coletados
para a obtencdo dos valores de densidade da madeira e do médulo de elasticidade
para a espécie em ensaios realizados no ano de 2009. Para isso foram coletados 230
corpos-de-prova nas duas areas amostradas (SM2 = 14, TB1 = 104, TB2 = 101). O
numero de corpos-de-prova foi mais baixo na SM devido a baixa densidade de
individuos nessa altitude. Proximo a parcela SM1 nenhum individuo foi encontrado
para realizacdo da coleta, e como nao haveria niumero suficiente para realizar os
ensaios na parcela SM1, nenhum individuo foi coletado. Os individuos foram medidos
quanto ao comprimento, DAS e classificados nas formas de crescimento descritas.
Para obtencdo do corpo-de-prova, a base do individuo foi cortada. Dessa forma, os
tamanhos dos corpos-de-prova variaram entre 10 e 20 cm de comprimento (SM2 =
12,5+3,4 cm; TB1 = 11,3+1,6 cm; TB2 = 18,2+6,4 cm).

Cada corpo-de-prova foi pesado e medido quanto ao comprimento e o didametro
para calculos da densidade da madeira e do mddulo de elasticidade frescos. O modulo
de elasticidade é uma das medidas da propriedade da madeira que indica a
quantidade de deflexdo da madeira sob uma determinada forga (veja van Gelder et al.
2006). A densidade da madeira (psat) foi calculada com base na divisédo entre o peso
dos corpos-de-prova e o volume. Para obtengdo do mddulo de elasticidade (MOE)
foram realizados ensaios de ultrassom com o equipamento da Panametrics com
transdutores de onda longitudinal e faces planas. Os transdutores foram posicionados
na extremidade de cada corpo-de-prova. Em cada ensaio de ultrassom foi obtido o
tempo de propagacao da onda longitudinal e, com o comprimento do corpo-de-prova,
foi calculada a velocidade de propagacédo (V). Para o calculo do moédulo de

elasticidade foi utilizada a seguinte formula:
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MOE = peat / V2

As comparagdes entre altitudes e entre as formas de crescimento foram
realizadas por meio de diferencas absolutas das medianas, comparadas com uma
distribuicdo esperada ao acaso dessas diferencas, construida a partir de 1000
aleatorizagbes (Monte Carlo) (Manly 1996) com a funcdo “sample” utilizando o
programa R (http://www.r-project.org).

Foram obtidas relagdes do comprimento com o didmetro a altura do solo e da
area da copa (raiz quadrada) com o comprimento e com o DAS. As relagdes foram
descritas através do ajuste a linhas de regressao modelo |l (Regressdo do maior eixo
padronizado — “SMA”) com a fung¢ao Imodel2 (Legendre 2008) do programa R. Todas
as variaveis foram transformadas utilizando logaritmo na base 10.

As linhas de regressdo foram testadas quanto a significancia utilizando uma
analise de variancia. O ajuste das linhas, o coeficiente alométrico (inclinagdo) e a
constante alométrica (intercepto) e seus intervalos de confianga foram obtidos e foram
feitas comparagdes entre as linhas de regresséo.

Para calculo do didametro minimo de tombamento foi utilizada uma derivagao da
formula para o calculo da altura critica de tombamento. Esse calculo baseia-se na
previsdo sugerida por McMahon (1973) seguindo o modelo de similaridade elastica.

Segundo esse modelo a altura critica é calculada pela seguinte férmula:

H = C (MOE/p)"® D??

onde, H = altura critica de tombamento, C = constante de proporcionalidade,
MOE = médulo de elasticidade, p = densidade da madeira e D = didmetro.

A férmula resultante da derivagéo para o calculo do didmetro minimo (Sposito &
Santos 2001) é:

D = (1/C (MOE/p)"?)** H*?

Para o calculo dos limites tedricos de tombamento, McMahon (1973) sugeriu
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que a relacdo das medidas de MOE e p sdo constantes para madeira de
dicotileddneas, ou seja, seriam semelhantes entre as espécies. Entretanto, os valores
de MOE e p podem variar com a forma de vida das espécies e com as caracteristicas
ambientais (van Gelder et al. 2006). Como os valores de MOE e p foram medidos para
Psychotria nuda, foi calculado o valor médio dessas variaveis e aplicada na férmula do
didmetro minimo de tombamento.

Para comparagao com os modelos também foi feita uma correcéo no didmetro a
fim de corrigir a variagao imposta pelas medidas de densidade e MOE de cada

individuo da seguinte maneira:
D = H/(MOE/p)"?

A relacéo entre diametro e altura foi expressa graficamente junto com os limites
de tombamento tedricos calculados. Todos os valores foram transformados em
logaritmo na base dez.

O fator de segurancga (FS) foi calculado através da divisao do diametro real pelo
didmetro tedrico minimo de tombamento. Caso os valores do fator de seguranca
sejam menores que 1, a planta ira deformar uma vez que n&o pode suportar seu
préprio peso. Valores maiores que 1 indicam que a planta é capaz de manter uma
sustentagdo maior do que a imposta pelo préprio peso, suportando a acao de fatores

externos, por exemplo vento (Niklas 1994b).
Resultados

Foram identificadas duas formas de crescimento (Figura 1). Individuos eretos
(E) tém crescimento vertical ou um pouco inclinados em relagdo ao solo, em dire¢cao
ao dossel (Figura 2). Neste tipo de crescimento novos individuos podem ser gerados
pela quebra de ramos da copa ou pelo tombamento do individuo. Individuos
prostrados (P) tém crescimento rente ao solo e pode apresentar um ou mais pontos de
enraizamento, caracterizando o crescimento clonal (Figura 2). Caso o individuo

apresente apenas um ponto de enraizamento, com a fragmentagcdo do individuo,
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ocorre apenas a reduc¢ao no tamanho do individuo. Com a presengca de mais de um
ponto de enraizamento é possivel que, com a fragmentagao do individuo, rametas
independentes sejam gerados na populacao e podem se tornar individuos de qualquer
uma das duas formas de crescimento descritas acima. Dessa forma, novos individuos
podem ser gerados pela quebra de ramos da copa ou de rametas do individuo.
Recrutas prostrados com didmetro pequeno (menor que 0,5cm) entram na populagéo
apenas por propagacao vegetativa.

Foram amostrados 2726 individuos em ty (E = 797; P = 1929) e 2849 em t, (E =
724; P = 2125). A forma de crescimento prostrada foi encontrada em mais de 70% dos
individuos marcados. Houve mudanca na forma de crescimento no tempo. Em torno
de 36% dos individuos eretos mudaram para a forma de crescimento prostrada e 57%
dos individuos permanecem na forma de crescimento ereta. A mudanca de forma de
crescimento nos individuos prostrados é menor, cerca de 9%, com 79% dos individuos
permanecendo na mesma forma de crescimento. Este tipo de crescimento foi
proporcionalmente mais frequente em individuos localizados na TB, comparado a SM
(Figura 3). O recrutamento nas duas areas foi semelhante (em torno de 12%).
Entretanto, a frequéncia de recrutas clonais foi maior na TB (77%) comparado a SM
(68%).

O comprimento e o DAS dos individuos eretos foram maiores comparado aos
prostrados (Tabela 1), havendo pouca variagao entre os anos amostrados (Tabela 1).
A éarea de copa e o modulo de elasticidade também foram maiores nos individuos
eretos (Tabela 1). Apenas a densidade da madeira nado diferiu entre formas de
crescimento (Tabela 1).

A relacdo entre o comprimento e o DAS obtida para as duas formas de
crescimento foi significativa (Figura 4). A constante alométrica difere entre as formas
de crescimento (Figura 5), sendo maior para os individuos eretos que para os
individuos prostrados. Os individuos eretos também s&o menos variaveis (Figura 5).

Mais de 80% dos individuos amostrados ocorreram na TB (tp = 88,8%; t1 =
88,8%:; t, = 88,5%). A maioria dos individuos teve comprimento em t, de até 0,74 m
(mediana t; = 0,70 m; t, = 0,73 m). O comprimento foi semelhante entre areas, exceto

em ty, onde o comprimento foi maior nas parcelas da TB. O DAS e a area da copa dos
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individuos diferiu entre as duas areas (Tabela 2). Tanto o didametro quanto a area da
copa foram maiores nos individuos na SM (Tabela 2).

O comprimento esteve relacionado ao DAS dos individuos nas altitudes
estudadas. Todas as linhas de regress&o foram significativas com ajuste (r?) superior a
70% (Figura 6). O ajuste da relagédo entre o comprimento e o DAS foi maior nos
individuos localizados na SM do que naqueles na TB (Figuras 7 e 8).

O comprimento esteve relacionado a area da copa dos individuos, bem como
ao DAS. Todas as linhas de regressao foram significativas (Figura 9). As inclinagdes
diferiram entre altitudes para relagdes da area da copa com comprimento (Figura 10).

Os diametros dos individuos de Psychotria nuda estdo bem acima dos valores
de didmetro minimo obtido (Figura 11). Embora os valores de MOE e p variem, elas
podem ser desconsideradas uma vez que ndo modificaram a relagao entre diametro e
comprimento (Figura 11). Os ajustes da regressao foram superiores a 80%. Os
individuos de Psychotria nuda estao livres de tombamento por falha mecéanica (FS>1).
O fator de seguranga muda de acordo com o tamanho dos individuos. Individuos
maiores em altura estdo mais proximos do didmetro minimo de tombamento,

comparado aos individuos menores.
Discusséo

Psychotria nuda, em relagdo a tolerancia a Iluminosidade, apresenta
caracteristicas morfologicas correspondentes a espécies tolerantes ao sombreamento.
Os individuos apresentaram tamanho pequeno quanto ao comprimento e grandes
valores de densidade da madeira, médulo de elasticidade e area de copa, quando
comparado a espécies intolerantes ao sombreamento (King 1990, van Gelder et al.
2006, Poorter et al. 2006).

Foram descritas duas formas de crescimento principais, ereto e prostrado.
Formas de crescimento mistas ocorrem em outras espécies de sub-bosque (Gavin &
Peart 1999, Matlaga & Horvitz 2009). A forma de crescimento prostrada foi a mais
freqliente na populacdo, na qual esta incluido o crescimento clonal, presente em

algumas espécies de Psychotria (Kinsman 1990, Almeida & Alves 2000). Em P. nuda
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a ocorréncia dessa forma de crescimento foi mencionada pela primeira vez por
Almeida & Alves (2000), justificativa ao padrao espacial agregado encontrado, devido
ao registro de um individuo clonal dentre os amostrados durante o trabalho. Individuos
eretos podem cair devido a algum dano fisico e os individuos, uma vez caidos, podem
permanecer crescendo vegetativamente (Gavin & Peart 1999). Os individuos de
Psychotria nuda podem iniciar o crescimento prostrado devido a perturbagdo ou
podem se desenvolver prostrados ja a partir de fases iniciais do desenvolvimento.

Fatores relacionados a estabilidade podem influenciar na alocacao diferencial
das formas de crescimento. Para uma planta manter-se ereta, o crescimento em altura
deve ser compensado pelo crescimento em didmetro, de modo que o diametro possa
suportar o peso do individuo e resistir a acédo do vento (Niklas 1994a, Sposito &
Santos 2001). Adicionalmente, no contexto desse trabalho, inclinagdo do terreno
também pode representar um importante fator influenciando as variagées de tamanho
dos individuos. Assim, pode-se deduzir que individuos eretos estariam sob efeitos
mais fortes dos fatores relacionados a estabilidade, comparado aos individuos
prostrados.

Os valores de comprimento, didmetro basal, area da copa e moddulo de
elasticidade da madeira foram maiores nos individuos eretos do que nos individuos
prostrados. Essa caracteristica dos individuos eretos corrobora com o esperado,
individuos eretos mais rigidos, dado os valores do mddulo de elasticidade, e com
didmetros maiores para sustentacdo. No entanto, a densidade da madeira nao variou
entre as formas de crescimento. Individuos eretos teriam entdo maior modulo de
elasticidade para um dado valor de densidade da madeira, aproximando esses
individuos do limite de tombamento comparado aos individuos prostrados. Outros
fatores também estariam influenciando o tamanho dos individuos eretos, de forma que
houve crescimento em tamanho, mas n&o aumento da rigidez.

A ocorréncia de crescimento clonal nos individuos prostrados é outro fator que
pode influenciar a variacdo de tamanho entre formas de crescimento. A variagao de
tamanho pode ocorrer em decorréncia da persisténcia dos rametas e da quantidade
de rametas que permanecem conectados (de Kroon et al. 2005, Stuefer et al. 1996).

Ao manter rametas conectados, o individuo pode aumentar a sobrevivéncia dos
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rametas e/ou evitar a compensacao das partes da planta localizadas em locais mais
pobres em recursos no ambiente (Stuefer et al. 1996, Hutchings 1997, Price &
Marshall 1999, Matlaga & Horvitz 2009). Dessa forma, o peso a ser suportado pelo
diametro € menor e ndo haveria maior tombamento ou quebra dos caules pelo efeito
do vento. Forgas diferentes atuariam para manter a estabilidade de individuos clonais,
mudando assim o investimento nas caracteristicas estruturas da planta (Liu et al.
2007). De fato, ao comparar as relagdes alométricas das duas formas de crescimento,
€ possivel notar que individuos eretos tém maiores comprimentos em um dado
didmetro comparado aos individuos prostrados.

O DAS e a area da copa aumentaram com a altitude, sendo os maiores valores
encontrados na SM. O mesmo nao foi encontrado para o comprimento, ndo havendo
diferenca entre as altitudes. Esse padrao persiste, mesmo considerando as diferentes
formas de crescimento. Como houve variacdo no diametro a altura do solo com a
altitude e o comprimento permaneceu constante, a relacido entre o comprimento e o
didametro foi diferente entre altitudes. As variagbes de tamanho de Psychotria nuda
com a altitude ndo corroboram com o esperado, onde para outras espécies ocorre
uma diminui¢do do tamanho com a altitude (Grant & Hunter 1962, Coomes & Allen
2007, Swenson & Enquist 2007, Alexander et al. 2009). Também ha divergéncia na
frequéncia das formas de crescimento, sendo que em altitudes maiores foram
encontradas uma proporgao menor de individuos eretos (Grant & Hunter 1962).

As caracteristicas pertinentes a cada altitude podem ter sido fatores
determinantes para as diferencas entre diametro e area da copa entre altitudes.
Proporcionalmente, individuos clonais foram mais freqlientes na TB. Dessa forma, na
TB ocorreu uma maior propor¢ao de individuos menores pela maior dindmica de
quebra das conexdes entre os rametas e a planta principal. Com a fragmentacao do
individuo ocorreria maior entrada de individuos (rametas) menores na populagéo.
Realmente, a frequéncia de recrutas clonais foi maior na TB. Além disso, haveria
diminuicdo do tamanho total dos individuos devido a fragmentagdo dos mesmos. As
mudangas em tamanho ocorreriam no DAS e na area da copa devido a perda das
conexdes com os rametas laterais ou na base do individuo. Como consequéncia as

relacdes entre o didametro e a altura mudam. Na SM os individuos apresentaram maior
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diametro por comprimento comparado a TB. A area da copa também foi maior na SM
na relagdo com o comprimento e o diametro.

Outro fator que pode afetar o tamanho e a frequéncia das formas de vida é a
densidade de Psychotria nuda. Sua densidade é regulada pela altitude, uma vez que
cerca de 90% dos individuos ocorrem na TB. Esse padrao foi observado em outras
espécies de Psychotria (Kinupp & Magnusson 2005). Na SM sao encontradas maiores
variagoes topograficas (Capitulo 2). Possivelmente, a diminuigdo da densidade com a
altitude ocorreu por limitacbes impostas pelas condigcbes ambientais, o que pode
favorecer a sobrevivéncia dos individuos em determinados locais com condicbes
adequadas para o crescimento. O estimulo de crescimento clonal para fora desses
locais poderia causar maior mortalidade dos rametas, havendo entdo maior
favorecimento da forma de crescimento ereto neste local. Na SM os individuos
estiveram mais concentrados em determinadas por¢des do terreno (Capitulo 2).

Os valores de MOE e densidade da madeira medidos para Psychotria nuda
foram maiores que o0s encontrados para outras espécies de sub-bosque tropicais
(Sterck & Bongers 1998, van Gelder et al. 2006, Poorter et al. 2006). Niklas (1994a)
advertiu que os valores tedricos médios sugeridos sao muito baixos. Apesar disso, os
valores de MOE e p n&o alteraram a relagcéo entre o didametro e a altura, como previsto
por McMahon (1973). Os individuos de P. nuda apresentam diametro real maior que o
didmetro minimo de tombamento calculado. Pode-se concluir que, apesar de ocorrer
crescimento prostrado em Psychotria nuda, oriundo de eventos de perturbagdo que
promovem a queda do individuo, essa queda n&o ocorre devido a problemas para
manter a estabilidade mecanica. Mesmo em individuos com tamanho maior, cuja
proximidade ao limite critico de tombamento é maior, o fator de seguranga indica que
nao ha favorecimento a queda. Em outras espécies, a altura esteve abaixo do limite
critico e elas tombam com o proprio peso (Gavin & Peart 1999).

A variacao altitudinal teve grande influéncia nas caracteristicas morfométricas
dos individuos de Psychotria nuda, bem como na relagdo entre elas. A proporgao
diferencial de individuos nas formas de crescimento em cada altitude pode ter
influenciado o padrao obtido. Altitudes maiores podem apresentar mais limitagdes

quanto a disponibilidade de nutrientes e agua para as plantas. No entanto, a
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ocorréncia de crescimento clonal pode favorecer a exploracdo do ambiente. Uma vez
que o individuo encontre local mais adequado para desenvolvimento pode haver um
favorecimento ao crescimento ereto. Essa forma de crescimento ndo decorre de falhas
mecanicas no suporte. O fator de seguranca indica que, independente do modo de
calculo, a chance de tombamento para individuos de Psychotria nuda é muito
pequena. Outros fatores, que ndo biomecanicos devem estar limitando o crescimento

em altura.
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Tabela 1. Mediana do comprimento, DAS, area da copa, moédulo de elasticidade e
densidade da madeira de Psychotria nuda e o resultado da comparagao por diferenca
de medianas entre duas formas de crescimento (ereta e prostrada) em dois periodos
de amostragem no Parque Estadual da Serra do Mar, Ubatuba — SP.

Comprimento DAS (cm) Area dazcopa Médulo de , Den.sidade da ,
(m) (cm?) elasticidade (Kg/cm?®) madeira (Kg/cm®)
t E - mediana 0,912 1,049 1553,62 - -
P - mediana 0,647 0,643 723,33 - -
Difops 0,265 0,360 830,29 - -
Difgi, (mediana) 0,024 0,024 56,28 - -
p < 0,001 < 0,001 < 0,001 - -
t, E - mediana 0,925 1,069 - 876811973 1213,9
P - mediana 0,695 0,652 - 648970045 12241
Difops 0,229 0,417 - 227841928 22,656
Difsim (mediana) 0,024 0,021 - 79870000 13,390
p < 0,001 < 0,001 - 0,015 0,171
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Tabela 2. Mediana do comprimento, DAS e area da copa de Psychotria nuda e o resultado da

comparagao por diferenga de medianas entre duas altitudes (SM e TB) nas trés

amostragens no Parque Estadual da Serra do Mar, Ubatuba — SP.

Comprimento  DAS Area da
(m) (cm) copa (cm?)
ty SM - mediana 0,79 1,07 2309,2

TB - mediana 0,75 0,74 782,9
Difops 0,049 0,328 1526,22
Difsim (mediana) 0,029 0,035 70,89
p 0,302 < 0,001 < 0,001

ty  SM - mediana 0,82 1,06 2471.,8

TB - mediana 0,69 0,70 769,4
Difops 1,385 0,360 1702,41
Difsim (mediana) 0,034 0,023 73,67
p < 0,001 < 0,001 < 0,001

t2  SM - mediana 0,79 1,02 -

TB - mediana 0,72 0,70 -
Difops 0,068 0,325 -
Difsim (mediana) 0,031 0,029 -

p 0,095 < 0,001 -
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Figura 1. Forma de crescimento de individuos de Psychotria nuda. A foto A refere-se
ao individuo com crescimento ereto e as fotos B e C referem-se aos individuos
com crescimento prostrado. As setas brancas mostram as raizes sendo emitidas a

partir de um ramo do individuo.
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Figura 2. Modelo esquematico dos tipos de forma de crescimento identificados para
Psychotria nuda na SM e TB, no Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP. A forma
de crescimento ereta é indicada pelos numeros 1 e 2. A forma de crescimento

prostrada € indicada pelos numeros 3, 4 e 5.
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Figura 3. Porcentagem dos individuos de Psychotria nuda nas formas de crescimento
Prostrada e Ereta nas parcelas de Terras Baixas (TB) e Sub-Montana (SM) nos dois

periodos amostrados no Parque Estadual da Serra do Mar, Ubatuba — SP.
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Figura 4. Linhas de regressao para formas de crescimento ereta (o em preto) e prostrada (x em
cinza) de Psychotria nuda em ty (A) e t2 (B), Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP.
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Figura 5. Constante alométrica (0) e coeficiente alométrico (¢), com respectivos intervalos de
confianga (95%), e ajuste da linha de regressdo (x) do modelo II (SMA) do logso do
comprimento (eixo x) e logio do DAS (eixo Y) para as formas de crescimento ereta e

prostrada de Psychotria nuda em t1 (1) e t2 (2), Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP.
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Figura 6. Constante alométrica (0), coeficiente alométrico (¢), com respectivos intervalos de
confiangca (95%), e ajuste da linha de regressao (x) do modelo Il (SMA) do logi, do
comprimento (eixo x) e logip do DAS (eixo Y) de Psychotria nuda para as parcelas Sub-
Montana (SM) e Terras Baixas (TB) em ty (0), t1 (1) e t2 (2), Nucleo de Picinguaba,
Ubatuba, SP.
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Figura 7. Linhas de regressdo do comprimento com didmetro para individuos de Psychotria

nuda nas parcelas Sub-Montana (o em preto) e Terras Baixas (x em cinza) em ty (A) e t;
(B), Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP.
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Figura 8. Linhas de regressdo do comprimento com didmetro para individuos de
Psychotria nuda nas parcelas Sub-Montana (o em preto) e Terras Baixas (x em
cinza) em tp, Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP.
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Figura 9. Linhas de regressao da raiz quadrada da area da copa com comprimento (A
e C) e com o diametro (B e D) para individuos de Psychotria nuda nas parcelas
Sub-Montana (o em preto) e Terras Baixas (x em cinza) em t; (A e B) e t1 (C e D),

Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP.
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Figura 10. Constante alométrica (¢), coeficiente alométrico (0), com respectivos intervalos de
confianga (95%), e ajuste da linha de regressdao (x) do modelo Il (SMA) do logio do
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Y) dos individuos de Psychotria nuda para as parcelas Sub-Montana (SM) e Terras Baixas
(TB) em to (0) e t1 (1), Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP.
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Figura 11. Linhas de regressao para individuos de Psychotria nuda nas parcelas Sub-
Montana (SM) e Terras Baixas (TB) entre o logaritmo do comprimento e didmetro,
Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP. Os pontos representam a relacdo do
comprimento com o diametro real. A linha tracejada representa a relagdo do
comprimento com o didmetro corrigido com os valores individuais de MOE e p de
Psychotria nuda. A linha pontilhada representa a relagdo do comprimento com o

didmetro minimo calculado com os valores médios de MOE e p de P. nuda.
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Capitulo 2

Padrao espacial de Psychotria nuda (Rubiaceae) em gradiente altitudinal na
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Abstracts

The set of different abiotic features that constitute the habitats creates a great internal
heterogeneity. Thus, individual space distribution should respond to these internal
resources variations, as well as between habitats. Furthermore, species growth
strategy may favor one distribution pattern more than others. In vegetative propagation
there could be a tendency to individual aggregation. In this work the goals were: (1) to
describe the spatial pattern of Psychotria nuda and verify if this pattern change with
population features (size and growth forms) in different altitudes; (2) to verify whether
the spatial pattern is related with slope and light. The work was developed in two 0.25
ha plots in Lowland Secondary-Dense-Ombrophylous Forest (TB), two in Submontane
Secondary-Dense-Ombrophylous Forest (SM), two in Montane Secondary-Dense-
Ombrophylous Forest (M) and one in Coastal Plain Forest (R). All individuals were
counted, measured for diameter at base height (DBH) and classified into growth form
(erect and prostrate) and size class. More than 2700 individual were marked and 89%
were in TB. The spatial pattern was different between altitudes. In SM and R the
distribution were aggregate to small distances and in TB was random. There was no
variation for all plots over time. Even analysing the distribution of individuals by size or
growth form, the variations are mainly influenced by altitude. The slope is the abiotic

trait that has had the widest variation regarding to altitude, registering the highest
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values in SM. On the other hand, there is no correlation of this variable with individuals’
density distribution. The canopy openness was similar between altitudes and also there
is no correlation with density distribution of individuals. The decrease in density with
increasing of altitude may show a specialization of Psychotria nuda at lower altitudes. It
seems to exist a preference to certain places within habitats, since was found
aggregation of individuals in some altitudes. In despite of this, this preference was not
related with slope or canopy openness. Probably these variables have more effect in

individuals density and growth form frequency than in spatial pattern.

Resumo

O conjunto de diferentes caracteristicas abidticas que constitui os habitats gera grande
heterogeneidade local. Dessa forma, a distribuicdo dos individuos no espago deve
responder a essas variagdes internas dos recursos nos habitats, bem como entre
habitats. Adicionalmente, a estratégia de crescimento da espécie pode favorecer um
padrao de distribuigdo em detrimento a outros. Em plantas com propagacao vegetativa
pode haver um favorecimento a agregagao dos individuos. Neste trabalho o objetivo
foi descrever o padrdao espacial de Psychotria nuda e verificar se este padrao é
variavel com relagédo a variagées nas caracteristicas da populagéo (tamanho e forma
de crescimento) e em diferentes altitudes. Além disso, verificar se a distribuicdo dos
individuos esta relacionada a inclinagédo do terreno e luminosidade. O trabalho foi
desenvolvido em duas parcelas de 0,25 ha na Floresta Ombréfila Densa de Terras
Baixas (TB), duas na FOD Submontana (SM), duas na Floresta Ombrofila Montana
(M) e uma na Floresta de Restinga (R). Os individuos foram contados, medidos quanto
ao diametro a altura do solo e classificados quanto: a formas de crescimento (eretos e
prostrados) e classes de tamanho. Inicialmente foram marcados 2705 individuos, 89%
nas TB. O padrdo espacial diferiu entre as altitudes estudadas. Na SM e R a
distribuigdo foi agregada a pequenas distancias e na TB foi aleatéria. Para todas as
areas nao houve variagdo temporal do padrdo espacial. Mesmo avaliando a
distribuicdo dos individuos por tamanho ou forma de crescimento, as variacdes

influenciadas pela altitude foram preponderantes. A inclinacdo € a caracteristica
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abidtica que mais variou entre as altitudes, tendo SM os maiores valores de inclinagao.
Contudo, ndo ha correlagdo dessa variavel com a distribuicido da densidade dos
individuos. A luminosidade foi semelhante entre altitudes e também nao apresentou
correlagdo com a densidade de individuos. A diminuicao de densidade com o aumento
da altitude pode indicar uma especializagdo de Psychotria nuda em altitudes menores.
Dentro dos habitats também parece haver preferéncia a determinados locais, ja que foi
encontrada agregacdo dos individuos em algumas altitudes. No entanto, essa
preferéncia local ndo foi explicada pela inclinagdo e luminosidade. E provavel que
essas variaveis tenham maior efeito na densidade dos individuos e na freqliéncia das

formas de crescimento que no padrao de distribuicdo dos individuos.

Introducéo

Os habitats apresentam grande heterogeneidade, resultado das variagées nas
caracteristicas abidticas. Este fato favorece a ocupacdo do espaco de diferentes
maneiras pelas espécies vegetais (Svenning 2000, Yamada et al. 2000, Kinupp &
Magnusson 2005).

A heterogeneidade nas caracteristicas abidticas pode ser observada em escala
regional evidenciando as diferencas entre habitats, bem como em uma escala local
caracterizando a variagado das condi¢des e recursos dentro do habitat. Considerando a
altitude, por exemplo, € possivel caracterizar diferengas ao longo de um gradiente
altitudinal devido a variagbes nas caracteristicas abidticas e como consequéncia sao
observadas mudangas na ocupagao e na composi¢cao de espécies vegetais (Yamada
et al. 2000, Kinupp & Magnusson 2005).

Em uma escala local, a distribuicdo heterogénea das caracteristicas abidticas
pode gerar nos habitats areas com maior e menor concentragao de recursos (Barot et
al. 1999, Svenning 2000, ltoh et al. 2003). Essa estruturagdo espacial dos recursos
influencia a maneira com que os individuos se distribuem, uma vez que pode haver
um favorecimento na germinagao ou sobrevivéncia de determinadas espécies nestes

locais (Fowler 1988). Ao observamos o habitat dentro de cada altitude, variacbes nas
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caracteristicas edaficas, como topografia, podem influenciar o padrdo espacial (Clark
et al. 1998, Itoh et al. 2003, Enoki & Abe 2004, Kinupp & Magnusson 2005). As
variagdes edaficas podem estar relacionadas a variagbes na inclinacdo e na
composi¢ao de nutrientes do solo, o que gera diferentes respostas nas espécies
quanto a preferéncia do local de ocupacéo (Basnet 1992, Clark et al. 1998, Itoh et al.
2003, Kinupp & Magnusson 2005).

A variacdo espacial da luminosidade pode estar associada a variagdes na
topografia (Enoki & Abe 2004). A disponibilidade de luz também esta estruturada
espacialmente, apresentando nas florestas locais com maior e menor disponibilidade
de luz, como as clareiras e o interior da floresta (Svenning 2000, Wright et al. 2003).
Para varias espécies, a proximidade de locais com maior disponibilidade de luz
favorece a germinagao, recrutamento e a sobrevivéncia (Svenning 2000). Espécies de
sub-bosque também sdo sensiveis a variagdes de luminosidade, como Psychotria
aubletiana cujo crescimento e sobrevivéncia sao maiores proximo a clareiras em
florestas no Equador (Amezquita 1998).

Outros fatores ecoldgicos também tém importantes efeitos no padrao espacial,
principalmente os relacionados ao recrutamento e a mortalidade de individuos nos
habitats (Hutchings 1997). Entre eles podemos destacar a chuva de sementes, fatores
que regulam a germinagao, competicdo e predacao (Hutchings 1997). O recrutamento
maior proximo a individuos parentais, a germinagdo e estabelecimento em locais
favoraveis na floresta, em geral, produzem um padrédo espacial dos individuos
agregado no espaco, principalmente nas fases iniciais do desenvolvimento (Schellner
et al. 1982, Gibson & Menges 1994, Hutchings 1997, Barot et al. 1999, Fonseca et al.
2004). O crescimento vegetativo também pode favorecer a agregagéo de individuos
no espago. Em plantas clonais, a agregagcao € comum a varias espécies (Edwards
1984, Hutchings 1997, Kostrakiercicz 2008).

Entretanto, algumas vezes as espécies ndo apresentam um padrdo agregado,
os padrbes que podem ser encontrados sao o aleatério ou o regular, este ultimo
indicando que ha uma interagdo negativa entre os individuos (Hutchings 1997). O
padrao espacial aleatério é freqientemente encontrado em individuos adultos de

varias espécies, devido a mudancga das taxas de mortalidade ao longo do ciclo de vida
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(Okuda et al. 1997, Barot et al. 1999, Fonseca et al. 2004). A competicdo também
pode mudar um padrao inicialmente agregado ou aleatério para um padrao espacial
regular devido a uma mortalidade n&o aleatoria, dependente de densidade (Stoll &
Bergius 2005).

Neste trabalho o objetivo foi descrever o padrao espacial de Psychotria nuda
(Cham. & Schltdl.) Wawra em diferentes altitudes e de diferentes formas de
crescimento, bem como verificar se existe relagdo com caracteristicas ambientais
como inclinagdo do terreno e luminosidade.

A expectativa € que Psychotria nuda apresente um padrao espacial agregado por
apresentar propagacao vegetativa ocorrer preferencialmente em determinados locais
dentro dos habitats (Amezquita 1998, Kinnupp & Magnusson 2005). Espera-se
encontrar uma correlagado negativa da densidade com a luminosidade e/ou com locais
de maior inclinagao do terreno.

O padrdo espacial deve variar dentro da populacdo. E esperado que individuos
adultos estejam mais agrupados que individuos mais jovens, devido a entrada por
propagacgao vegetativa. Pela mesma razao, espera-se maior agregacgao de individuos
classificados na forma de crescimento prostrados comparado aos individuos eretos.

Considerando as variagdes altitudinais, € esperado que haja variacdo da
densidade com o aumento da altitude, de acordo com a distribuicdo de ocorréncia da

espécie ao longo das altitudes (Almeida & Alves 2000, Lacerda 2001).

Material e métodos

Area de estudo

O Parque Estadual da Serra do Mar tem 315 mil ha de extenséo, desde o limite
entre Sao Paulo e Rio de Janeiro até o municipio de ltariri (Sao Paulo). O estudo foi
desenvolvido no Nucleo Picinguaba (23° 31’ a 23° 34’ S e 45° 02’ a 45° 05’ W) e Santa
Virginia (23° 17" a 23° 24’ S e 45° 03’ a 45° 11" W). Este nucleo apresenta uma
extensao de aproximadamente 8.000 ha, com diversas formagbes vegetacionais.

Dentre as formagbes estudadas neste trabalho estdo a floresta de restinga e as
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florestas de encosta. A floresta de Restinga ocupa a zona altitudinal de 0 a 50m com
relacdo ao nivel do mar. E caracterizada por uma topografia plana e apresenta um
solo arenoso classificado como quartzarénico (Alves et al. 2010). A Floresta Ombrofila
Densa de Terras Baixas inclui areas localizadas nas altitudes de 50 a 100m e
apresentam uma topografia suave. O solo € classificado como cambissolo, como na
Floresta Ombrofila Densa Sub-Montana. Entre 100 e 500m de altitude é possivel
encontrar florestas com as caracteristicas da Floresta Ombroéfila Densa Sub-Montana.
A partir dessa altitude o terreno passa a ser mais ingrime (Alves et al. 2010).

No Nucleo Picinguaba o clima é classificado como tropical chuvoso, com as
chuvas se estendendo ao longo de todo ano. Nao ha um periodo marcado de seca. No
Nucleo Picinguaba, regido de Ubatuba, as chuvas sdo acentuadas em dezembro (245
mm) e janeiro (267 mm), com redugdo em junho (73 mm) e julho (63 mm) na
intensidade das chuvas (CIIAGRO 2003). As temperaturas médias oscilam entre 19 °C
e 27 °C nos anos estudados (CIIAGRO 2003). A umidade relativa do ar é alta,
superando 85% (CIIAGRO 2003).

O nucleo Santa Virginia apresenta area total de aproximadamente 4.790 ha. O
relevo apresenta fortes declividades, com altitudes entre 850 e 1.100 m. Os solos
comumente encontrados sao dos tipos Latossolo Vermelho- Amarelo, Cambissolos e
solos Litélicos. O clima é tropical temperado sem estagao seca, com precipitacdo
meédia anual de 2.180 mm. A precipitagdao € mais intensa no inicio do ano e diminui
muito em junho e junho (PCD/CPTEC/INPE). No Nucleo Santa Virginia as
temperaturas sdo menores, nao ultrapassando os 21 °C, mesmo nos meses mais
quentes (dezembro e janeiro). As temperaturas médias minimas podem chegar até 12
°C (PCD/CPTEC/INPE). A umidade relativa do ar também ¢é bastante alta em Santa
Virginia (PCD/CPTEC/INPE). A vegetacao predominante € representada por Floresta
Ombrdfila Densa Montana (Tabarelli & Mantovani 1999).

Foram estabelecidas quatro parcelas de 0,25 ha, subdivididas em sub-parcelas
de 10 X 10m, na Floresta Ombrofila Densa Submontana (parcelas SM1a e b — 350m
de altitude e SM2a e b - 375m de altitude) e na Floresta Ombroéfila Densa de Terras

Baixas (parcelas TB1 a e b — 46m de altitude e TB2 a e b — 73m de altitude) chamadas

49



a partir deste momento de SM e TB, respectivamente. No ano de 2008 foi realizada
uma amostragem em duas parcelas de 0,25 ha da Floresta Ombréfila Montana,
indicada pela letra M (parcelas M1 — 1025m de altitude e M2 — 1066m de altitude) e
em uma parcela de 0,25 ha na Floresta de Restinga, indicada pela letra R (R - 10m de
altitude).

Espécie estudada

Rubiaceae é uma das maiores familias de angiospermas com cerca de 500
géneros (Sanchez et al. 1999, Lombardi & Gongalves 2000). O maior género é
Psychotria com cerca de 1600 espécies cuja distribuigdo é ampla nos trépicos. E
frequentemente encontrado em areas de Floresta Ombrofila Densa (Joly 1979,
Woodson et al. 1980, Sanchez et al. 1999, San Martin-Gajardo & Morellato 2003).

Para este estudo foi selecionada a espécie Psychotria nuda, uma espécie
arbustiva, heterostilica e polinizada por beija-flores (Castro & Araujo 2004). Os frutos
sdo carnosos e dispersos por aves (Almeida & Alves 2000). Apresenta periodo de
crescimento (emissao foliar) entre novembro e maio, floragdo entre marco e junho,
ocorrendo frequentemente de forma agregada (Almeida & Alves 2000, Castro & Araujo
2004).

Coleta de dados

Todos os individuos, acima de 0.15 cm de didmetro a altura do solo, foram
marcados e medidos em 2006 (to), 2007 (t1) e 2008 (t2). Na amostragem inicial (to),
foram identificadas diferentes formas de crescimento. Em ty e t; os individuos foram
classificados em eretos e prostrados. A forma de crescimento prostrada marca um
crescimento paralelo ao solo com possivel aparecimento de raizes ao longo do caule e
na copa, caracterizando desenvolvimento clonal (para descricdo detalhada veja
capitulo 1). Os individuos também foram separados em duas classes de tamanho
(pequenos < 1cm, grandes = 1cm), sendo a presenga de estruturas reprodutivas
predominante em individuos acima de 1cm de didmetro na altura do solo.

Os individuos foram contados e medidos quanto ao diametro a altura do solo

(DAS) com paquimetro. Os individuos grandes foram amostrados nas parcelas SM1 e
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SM2 (aeb), TB1 e TB2(a e b) na M e R. Individuos pequenos nas parcelas SM1a e
SM2a, TB1a e TB2a, M e R. A amostragem nas areas M e R ocorreu apenas em uma
parcela de 0,25 ha no ano de 2008 ().

Para descricdo do padrao espacial foi registrada a densidade de individuos em
todas as parcelas de cada altitude. Os individuos que n&do foram marcados em tp,
devido a perda de folhas ou por dificuldades na localizagdo dos individuos, foram
marcados em t; e t; e incluidos na amostragem de t, para esta analise (2,5% do total
de individuos amostrados).

A estrutura espacial dos individuos foi analisada entre altitudes e entre parcelas
em cada altitude, a partir das variagdes de densidade. Para as comparacgdes dentro de
cada parcela foram realizadas analises de autocorrelagcédo espacial, usando o indice de
Moran (Moran 1950), com o programa PASSAGE (Rosenberg 2004).

Os dados de topografia foram disponibilizados pelo Projeto Tematico
“Composicao floristica, estrutura e funcionamento da Floresta Ombréfila Densa dos
Nucleos Picinguaba e Santa Virginia do Parque Estadual da Serra do Mar” (Processo
n°03/12595-7). A inclinagéo foi obtida com o calculo da diferenga entre os maiores e
menores valores de altitude para cada sub-parcela.

Os dados de luminosidade foram obtidos utilizando fotografias hemisféricas
tiradas no ano de 2008 (t2). No centro de cada sub-parcela foi obtida uma fotografia
hemisférica com uma camera digital Nikon Coolpix a 1,30 m do solo no inicio da
manhé& e final da tarde. Com as fotografias foram calculadas a porcentagem de
abertura do dossel com o programa Gap Light Analyser (Frazer et al. 1999).

Foi testada a correlagdo entre topografia e luminosidade com a densidade de
individuos por parcela através do teste de Mantel parcial utilizando o programa
PASSAGE (Rosenberg 2004). Este teste verifica se existe relagdo maior que a
esperada ao acaso entre duas matrizes, mantendo uma terceira matriz constante
(Quinn & Keough 2002). A matriz constante utilizada neste trabalho foi a matriz de
distdncia com base nas coordenadas geograficas. Essa matriz constante é importante
de ser utilizada quando o objetivo é verificar se as matrizes sendo testadas sao
independentes ou correlacionadas, desconsiderando o efeito da terceira matriz. Para

obter a significancia do teste foram realizadas 5000 aleatorizagdes. A correlagdo dos
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dados de densidade de individuos com a luminosidade foi realizada apenas em tj,
quando essas medidas foram obtidas.

Os individuos com tamanho superior a 1cm de DAS foram mapeados a partir
das medidas de distancia do individuo até duas estacas com posi¢gdo conhecida. A
localizagdo dos individuos na parcela foi obtida usando o programa MAPA (Santos
2001).

Resultados

Foram amostrados inicialmente 2705 individuos, sendo 89% nas parcelas das
TB (Tabela 1). Nenhum individuo foi encontrado nas parcelas da M. Na SM foi
observado o menor numero de individuos comparado as demais parcelas amostradas
(Tabela 1). Em t; e t, houve um aumento do numero de individuos, entretanto a
proporc¢ao de individuos em cada parcela permaneceu semelhante ao longo do tempo
(Tabela 1). Na R foram amostrados 411 individuos (16,4 + 23,8 individuos por
parcela).

Os individuos da SM estdo concentrados em poucos locais dentro da parcela,
ocupando menos de 76% das parcelas (Figura 1 e 2). Na TB os individuos estao
espalhados por toda a area amostrada (mais de 88% das parcelas ocupadas, Figura 1
e 2). Na R foram amostrados individuos em 64% da area amostrada (Figura 2). O
numero médio de individuos por sub-parcela (0,01 ha) foi menor e mais variavel entre
parcelas na SM (Tabela 1).

O padrao espacial diferiu entre as altitudes estudadas. Na SM, a distribui¢ao foi
agregada a pequenas distancias (até 15m). Na SM2 os agregados estdao a mais de
36m um do outro (Figura 3). Os individuos também estdo agregados na R (Figura 4).
Na TB, o padrao espacial dos individuos foi aleatério para todas as escalas (Figuras
3). Temporalmente o padrao espacial foi semelhante para todas as areas (Figura 3).

Ao separar os individuos por tamanho o padrdo espacial encontrado foi
semelhante ao padrdo geral. Individuos pequenos (DAS menores que 1cm)

localizados nas parcelas TB est&o distribuidos aleatoriamente na parcela em todas as
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amostragens (Figura 5). Na SM a distribuigdo dos individuos foi distinta espacialmente
(Figura 5). Na parcela SM1a o padrao aleatério foi encontrado nas trés amostragens.
Na amostragem inicial (to) na SM2a houve autocorrelagédo negativa dos individuos a
distancias maiores de 30 m. Nas amostragens subsequentes os individuos estédo
agrupados no espaco (Figura 5). Na R ocorre agregacao dos individuos até 14m, com
repulsdo destes agregados a distancias maiores que 36m (Figura 4).

Houve variacdo tanto espacial quanto temporal no padrdo espacial dos
individuos grandes (DAS maiores de 1cm). Nas TB n&o ha autocorrelagao espacial em
nenhuma das amostragens (Figura 6). Entretanto, na TB1b os individuos sao
encontrados em grupos em tp e t1 (até 14m) e o padrao se modificou para aleatorio em
t,. Como o padréao geral encontrado, na SM os individuos grandes estao agrupados no
espaco a pequenas distancias (até 14m) em todas as amostragens (Figura 6). Na SM2
(a e b) houve repulsdo destas agregacdes a mais de 36m. No entanto, na SM1 (a) foi
encontrado autocorrelacdo positiva. Na SM1b os individuos estao distribuidos
aleatoriamente em todas as distédncias amostradas. Na R sdo encontradas agregacdes
de individuos até 14m de distancia com repulsdo destes agregados a distancias
maiores que 36m (Figura 4).

As formas de crescimento diferiram pouco entre si quanto a distribuicdo. No
entanto, as principais diferengcas ainda estdo relacionadas as altitudes. Individuos
eretos estdo distribuidos aleatoriamente na TB, com repulsdo das agregacgdes a
maiores distancias (Figura 7). Na TB1b o padrao ¢ diferente temporalmente. Em t; sdo
encontradas agregagdes a até 14m com repulsdo acima desta distancia. Em t; os
individuos nao estdo agregados, mas ha repulsao dos individuos como em t;. Na SM a
distribuicdo dos individuos eretos € agregada no espacgo (até 14m), podendo haver
repulsdo a distancias maiores (Figura 7). Na parcela SM1b o padrdao espacial é
aleatorio.

Os individuos prostrados da TB estdo distribuidos aleatoriamente na parcela,
com repulsao a distancias superiores a 36m. Entretanto, ha mudancga do padrdo com o
tempo, sendo encontrado padrédo agregado na TB1b em t;. Na SM ha variagao entre
as parcelas quanto ao modo de distribuicdo dos individuos. Os individuos prostrados

estdo agregados na SM2 (Figura 8). Na SM1 o padrdo espacial encontrado foi
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aleatédrio. Ao longo do tempo o padrao encontrado foi 0 mesmo. Na R tanto individuos
prostrados quanto eretos estdo agrupados no espacgo (Figura 4).

Ha grande variagdo na inclinagcdo das parcelas entre altitudes. Na SM séao
encontrados os maiores valores de inclinagdo (Figura 9). Apesar dessas diferencas,
em geral, essa variavel ndo explica a distribuicdo da densidade dos individuos. A
correlacdo da densidade de individuos com a inclinacdo sé foi encontrada para
individuos grandes e eretos localizados na TB1. Quanto maior a inclinacdo da sub-
parcela maior o numero de individuos grandes (TB1a - ro = 0,264; po = 0,005; rq =
0,233; py = 0,02; TB1b - rp = 0,239; po = 0,03; ry = 0,348; p; = 0,004; rp = 0,289; p2 =
0,02). O mesmo foi encontrado para os individuos eretos na TB1 (TB1a em t, r
0,223; p=0,03; TB1b - ry=0,257; p1= 0,04; rp, = 0,297; p. = 0,021).

A luminosidade foi semelhante entre altitudes e também n&o apresentou

correlagcdo com a densidade de individuos (Figura 10). Foi encontrada correlagao
positiva da densidade com a luz disponivel no sub-dossel para SM1 (r = 0,393 e p =
0,03). Mesmo separando os individuos em tamanho ou forma de crescimento a
relacao persiste (Pequenos —r = 0,366 p = 0,03; Grandes — r = 0,399 p = 0,03; Eretos
—r=0,384 p = 0,03; Prostrados — r = 0,392 p = 0,03).

Discussao

Houve grande variagdo de densidade de individuos com a altitude. Em areas
mais baixas (R e TB) foram encontrados mais individuos comparado a areas mais
altas (SM e M). Nas parcelas amostradas na Floresta Montana nao foram encontrados
individuos de Psychotria nuda, como esperado segundo levantamento floristico
realizado por Lacerda (2001). Ocorre uma diminuicdo da densidade com o aumento da
altitude. Essa variagao na densidade pode indicar uma especializagcdo desta espécie
em altitudes menores. Outras espécies de Psychotria demonstraram a mesma
preferéncia em relagdo a altitudes menores (Kinupp & Magnusson 2005).

Dentro da mesma altitude pode haver variagdo na distribuicdo das
caracteristicas abidticas (Clark et al. 1998, Barot et al. 1999, Enoki & Abe 2004). Com

isso também pode haver preferéncia das plantas a determinados locais dentro de um
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habitat (Clark et al. 1998, Itoh et al. 2003). Na SM e R esse pode ser o caso, uma vez
que houve agregagao dos individuos nas parcelas. A agregagdo € um padrao de
distribuicdo muito encontrado em varias espécies vegetais (Condit et al. 2000,
Yamada et al. 2000, Fonseca et al. 2004, Kostrakiercicz 2008). As caracteristicas
fisicas dos ambientes estudados podem ter favorecido a distribuicdo espacial
encontrada. As areas amostradas na Floresta Sub-Montana apresentam grandes
variagbes de inclinagcao (Alves et al. 2010). Neste local os individuos podem se
concentrar em areas mais planas, onde pode ocorre maior acumulo de agua e
nutrientes. A floresta de restinga estudada apresenta locais que sofrem inundagdes
em parte do ano (Santos et al. 1998). A inundagéo pode influenciar a mortalidade e a
densidade de individuos (Marques et al. 2009). Dessa forma, areas que permanecem
inundadas por menos tempo podem concentrar um maior numero de individuos de
Psychotria nuda.

O padrao agregado nao foi encontrado nas populagées das Florestas de Terras
Baixas. Esta altitude apresenta alta densidade de individuos distribuida por toda a
parcela. Provavelmente, a agregagao pode ocorrer em uma escala maior que a escala
utilizada neste trabalho. Adicionalmente, na TB a variagdo na inclinagédo dentro da
parcela € menor, se comparado aos valores encontrados na SM. Deste modo, os
ambientes existentes na TB podem ser mais homogéneos, favorecendo a ocorréncia
dos individuos por toda a area estudada.

A variagdo do padrdo espacial ao longo do tempo é pequena. A constancia
temporal pode ocorrer pela rapida substituicdo de individuos. As taxas de mortalidade
e recrutamento foram semelhantes entre altitudes e dentro da mesma altitude, além de
ndo haver variagdo temporal (Capitulo 3). Psychotria nuda é uma espécie que
apresenta propagacao vegetativa (Capitulo 1). Essa caracteristica pode favorecer a
substituicdo rapida de individuos pelo recrutamento resultante da fragmentacado dos
rametas.

As caracteristicas ambientais relacionadas a altitude influenciam mais o padrao
espacial encontrado que o tamanho dos individuos. Tanto individuos de tamanho
pequeno quanto os grandes apresentaram padrao espacial muito semelhante ao

padrao geral encontrado em cada altitude, com agregacdo na SM e padrao aleatorio
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na TB. Esse padrao é distinto do encontrado para outras espécies cuja distribuigao
dos jovens é mais agregada, comparada aos adultos (Gibson & Menges 1994, Barot et
al. 1999, Fonseca et al. 2004). Entretanto, padréao semelhante entre as classes de
tamanho também €& encontrado para outras espécies (Marques & Joly 2000),
indicando diferentes fases do desenvolvimento podem apresentar preferéncias
semelhantes quanto ao habitat.

As formas de crescimento tiveram padrdo espacial semelhante, mais
semelhante ao padrdo geral encontrado, com pouca variagao temporal. O padréo
espacial agregado era esperado para os individuos na forma de crescimento
prostrados. Espécies com crescimento clonal tipicamente encontram-se distribuidos
dessa maneira no espaco (Edwards 1984, Hutchings 1997, Kostrakiercicz 2008). Com
a presenga de propagacao vegetativa as plantas podem explorar melhor o ambiente
em busca dos recursos disponiveis (de Kroon & Hutchings 1995). Com a
fragmentacao dos rametas é possivel ampliar a distribuigcdo dos individuos, diminuindo
a agregacao no espago a pequenas distancias. A agregacado poderia ser encontrada
em escalas maiores. Contudo, esse padrdo seria limitado pelas caracteristicas
ambientais, mantendo as principais diferencas entre altitudes.

Na escala deste estudo, a inclinacdo e a luminosidade ndao determinaram o
padrao de distribuicdo de Psychotria nuda. Apesar de varias espécies responderem a
variagdes de luz e de topografia (Amezquita 1998, Clark et al. 1998, Svenning 2000,
Itoh et al. 2003, Matlaga & Horvitz 2009), neste trabalho a inclinagdo e a luminosidade
devem influenciar mais a densidade de individuos e a frequéncia das formas de
crescimento do que o padrao de distribuicdo destes individuos. A disponibilidade de
luz pode afetar a sobrevivéncia das formas de crescimento e conseqlentemente a
frequéncia dessas formas (Matlaga & Horvitz 2009). Isso aumentaria a amplitude de
ambientes que a espécie pode ocorrer, mas poderia restringir cada forma de

crescimento a determinados habitats (Matlaga & Horvitz 2009).
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Tabela 1: Porcentagem de individuos Psychotria nuda (com relagao ao total) e numero de individuos por

parcela (0,5ha), e média de individuos por sub-parcela (0,1ha) para to, t1 e t2, Nucleo de Picinguaba e

Santa Virginia, Ubatuba, SP.

Parcelas t

ts

Porcentagem Média Porcentagem Média Porcentagem Média
(N de individuos) (N de individuos) (N de individuos)
SM 1 3,5 (94) 1,9+3,7 3,6 (101) 20+4,6 3,1(101) 20+46
2 7,7 (209) 42+51 7,5 (208) 4150 7,0 (228) 4,6 +£6,0
Sub-total 11,2 (303) 11,1 (309) 10,1 (329)
TB 1 56,7 (1534) 30,7 £ 35,1 57,1 (1589) 31,8 +36,2 49,4 (1610) 32,2+ 35,0
2 32,1 (868) 17,3+19,2 31,8 (886) 17,7 £ 20,1 27,9 (910) 18,2+ 19,9
Sub-total 88,8 (2402) 88,9 (2475) 77,3 (2520)
R 1 - - - - 12,6 (411) 16,44 + 23,77
M 1 - - - - 0 0
2 - - - - 0 0
TT 2705 2784 3260
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Figura 1. Mapas de superficie do numero de individuos com tamanho inferior a 1 cm de DAS de
Psychotria nuda em 25 sub-parcelas de 10 x 10m (0,25ha) na SM e TB na amostragem to,

R na amostragem t; no Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP
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Figura 2. Mapa com a posigéo dos individuos de Psychotria nuda com tamanho superior a 1
cm de DAS da TB e SM (sub-parcelas de 10 x 10m) na amostragem t; no Nucleo de
Picinguaba, Ubatuba, SP. Destacado as quatro parcelas de 0,25ha amostradas em
cada altitude. Em negrito referem-se as parcelas “a” e tracejado referem-se as parcelas
“b”.
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Figura 3. Correlograma espacial do numero de individuos de Psychotria nuda da SM e
TB nas trés amostragens no Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP. Os simbolos
preenchidos indicam valores significativos do I-Moran a 5% e os simbolos em

branco, valores nao significativos.
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Figura 6. Correlograma espacial do numero de individuos de Psychotria nuda com tamanho

superiores a 1 cm de DAS da SM e TB nas trés amostragens, Nucleo de Picinguaba,
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Figura 9. Mapa de contorno da topografia na SM (SM1 e SM2) e na TB (TB1 e TB2) e no
nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP. Mapa referente a parcela de 1ha montada pelo
projeto Biota Gradiente Funcional. Em negrito destacadas as parcelas de 0,25ha que

foram amostradas.
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Baixas (TB), Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP. O retangulo representa
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confianga. Os simbolos fora do retangulo representam valores maiores que

incluidos na area do retangulo.
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Capitulo 3*

* Artigo apresentado em forma de nota.

Relagcdo entre classes de diametro e crescimento individual de Psychotria nuda

(Rubiaceae) na Floresta Ombréfila Densa
Christiane E. Corréa’ & Flavio A. M. dos Santos?

! Programa de Pés-Graduagao em Ecologia, Universidade Estadual de Campinas, 13083-970

Campinas, Brasil, correa.ce@gmail.com

2 Departamento de Biologia Vegetal, Universidade Estadual de Campinas, 13083-970
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Uma planta ao crescer precisa investir tanto em estruturas de sustentagao
quanto em estruturas de fotossintese (King 1996). Além disso, acrescentam-se outras
limitacbes impostas ao crescimento relacionadas aos habitats, como variagdes na

disponibilidade de luz e de nutrientes no solo (Denslow et al. 1990).

Devido a essas limitagbes ao crescimento € possivel esperar respostas
diferentes dos individuos em uma populagdo, uma vez que ao longo do ciclo de vida
os individuos requerem recursos distintos. Desse modo, diferentes classes de
tamanho ou fases do desenvolvimento podem variar quanto as taxas de crescimento
individual (Condit et al. 1999, Davies 2001). Comumente, individuos de tamanho maior
(didmetro) teriam maior taxa de crescimento individual (Clark & Clark 1999, Davies
2001). Entretanto, essa relacdo pode variar entre espécies tropicais (Clark & Clark
1999, Condit et al. 1999).

O objetivo desse trabalho foi verificar se ha relagdao entre o crescimento
individual e didmetro a altura da base de uma espécie arbustiva, Psychotria nuda
(Cham. & Schltdl.) Wawra, em populagdes localizadas em duas altitudes. Além disso,
verificar se o crescimento estaria relacionado a caracteristicas abi6ticas como

inclinacdo do terreno e luminosidade. A expectativa € que a taxa de crescimento
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individual aumente com o didmetro do individuo, como previsao da literatura e que as
maiores taxas de crescimento estejam relacionadas as areas de maiores aberturas de

dossel, onde maior luminosidade estaria atingindo o sub-bosque.

O estudo foi desenvolvido em duas areas de Floresta Ombrofila Densa do
Parque Estadual da Serra do Mar, Nucleo Picinguaba. As parcelas selecionadas para
este estudo foram estabelecidas pelo Projeto Tematico “Composicao floristica,
estrutura e funcionamento da Floresta Ombrofila Densa dos Nucleos Picinguaba e
Santa Virginia do Parque Estadual da Serra do Mar” (Processo n°03/12595-7). Foram
estabelecidas duas parcelas de 0,5 ha, cada parcela com 50 sub-parcelas de 10 X
10m, na Floresta Ombrodfila Densa de Terras Baixas (parcelas TB1 — 46 m de altitude
e TB2 — 73 m de altitude) e na Floresta Ombroéfila Densa Submontana (parcelas SM1
— 350 m de altitude e SM2 — 375 m de altitude), chamadas a partir deste momento de
TB e SM, respectivamente. Individuos abaixo de 1 cm de didmetro na altura da base
foram amostrados utilizando 0,25 ha em cada parcela.

Todos os individuos, acima de 0.15 cm de didmetro a altura do solo, foram
marcados e tiveram medidos o didmetro a altura do solo (DAS). Para obtencdo das
medidas ao longo do tempo foram realizadas trés amostragens: t, - periodo de agosto
de 2006 a margo 2007, t; - periodo de agosto de 2007 a margo 2008 e t; - periodo de
agosto de 2008 a margo 2009.

Para verificar a forma da distribuicdo da taxa de crescimento e determinar o
melhor modelo a ser utilizado para ajustar a essa distribuigédo foi feito uma analise de
regressao utilizando a fungdo Im do pacote stats do programa R (http://www.r-
project.org). A inclinagéo da reta foi utilizada como taxa de crescimento para indicar
qual modelo de crescimento a espécie segue.

Para sub-parcela nas duas altitudes foram calculados valores médios da taxa
de crescimento por sub-parcela. Para verificar se existe correlagdo entre crescimento
e caracteristicas ambientais (inclinagcdo e indice de abertura de dossel) foram
realizadas correlagdes de Pearson com a fungao cor.test do pacote stats no programa
R (R Development Core Team). Os dados de topografia foram disponibilizados pelo

Projeto Tematico citado acima. A inclinagao foi obtida com o calculo da diferenga entre
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0s maiores e menores valores de altitude para cada sub-parcela. Os dados de
luminosidade foram obtidos utilizando fotografias hemisféricas no ano de 2008 (t2). No
centro de cada sub-parcela foi obtida uma fotografia hemisférica com uma camera
digital Nikon Coolpix a 1,30 m do solo no inicio da manhé e final da tarde. Com as
fotografias foram calculadas a porcentagem de abertura do dossel com o programa
Gap Light Analyser (Frazer et al. 1999).

A comparacgao da taxa de crescimento entre as areas foi feita com o calculo da
diferenca absoluta das medianas do crescimento de cada altitude. A taxa de
crescimento foi calculada a partir da diferenca das medidas de DAS entre os anos. A
diferenca absoluta das medianas foi comparada a um valor de diferengas esperado ao
acaso calculado 1000 vezes, por meio de aleatorizagées (Monte Carlo) (Manly 1996).

Foi utilizada a fungéo “sample” utilizando o programa R (http://www.r-project.org).

O crescimento em diametro dos individuos de Psychotria nuda foi muito lento,
proximo a zero, mesmo comparando as diferentes classes de didmetros dos
individuos (Figura 1). Nao houve um investimento maior em crescimento de
determinado didmetro. O tamanho em didmetro dos individuos ao longo do tempo
variou pouco, uma vez que o ajuste obtido com a regressado foi alto e a inclinagao
proxima a 1 (ap.2 = 0,031 (£ 0,005); b .o = 0,99 (+ 0,004); p 10£2<0.001, r* 190 = 0.96).
As variacbes na abertura de dossel e na inclinagdo do terreno ndo estavam

correlacionadas a taxa de crescimento em diametro ao longo do tempo (Tabela 1).

Os individuos com valores mais extremos das taxas de crescimento em
didametro representam menos de 5% do total amostrado. Embora sem a relagao entre
taxa de crescimento e inclinagcdo do terreno, freqientemente esses individuos com
valores extremos ocuparam locais de menor inclinagéo do terreno (em torno de 3m). O
crescimento negativo ocorre por duas razées em Psychotria nuda: devido a diminuigéo

do didametro e pela fragmentagédo dos rametas.

O crescimento variou pouco entre altitudes e nos intervalos de tempo estudados
(Figura 1). Apenas no intervalo de tempo entre t2-t1, a taxa de crescimento foi maior

na SM comparado ao crescimento dos individuos na TB (Tabela 2).
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Crescimento lento € comum em espécies de sub-bosque (Lieberman &
Lieberman 1987, Condit et al. 1999). Entretanto, o crescimento médio anual em
didmetro (cm) registrado neste trabalho foi de zero (At; = 0,0+0,1; At, = 0,0+0,1),
abaixo do encontrado para espécies de sub-bosque na Costa Rica e no Panama
(0,2cm - Lieberman & Lieberman 1987; 0,5cm — Condit et al. 1999). O pequeno
investimento no diametro pode estar relacionado a estratégias alternativas na
aquisicao dos recursos, aumentando o numero de rametas para ocupacgao do espago

ou a perda de conexao dos rametas.

N&o houve relacédo entre a taxa de crescimento e o didmetro, apesar dessa
relacdo ser verdadeira para algumas espécies (Clark & Clark 1999, Davies 2001).
Para P. nuda, o tempo que individuos de diferentes tamanhos levam para crescer é
muito semelhante. Dessa forma, nao irdo existir muitas diferencas no tempo que os

individuos levarao para mudar de classe de tamanho, por exemplo.

Em estudos de dindmica de populagdes frequentemente os individuos sao
separados com base em classes de tamanho (Moris & Doak 2005, Yamada et al.
2007, Capitulo 1). Em espécies cuja diferenca de crescimento exista para diferentes
tamanhos (Clark & Clark 1999, Davies 2001), é razoavel esperar que haja influéncia
nas probabilidades de transigao entre classes de tamanho. As transicdes entre classes
de maior taxa de crescimento podem ser mais rapidas por unidade de tempo se
comparado com as classes dos individuos com menores taxas. Além disso, deve ser
considerado que essa relacdo entre a taxa de crescimento e o didmetro pode ser
variavel entre areas (Condit et al. 1999). Dessa forma, ao realizar estudos de dinamica
populacional e comparacgdes entre areas, as diferengas quanto ao crescimento devem

ser levadas em consideracao.

A altitude também ndo influenciou a taxa de crescimento de Psychotria nuda.
Para outras espécies variagdes altitudinais modificaram as taxas de crescimento
(Bellingham & Tanner 2000, Coomes & Allen 2007). A luminosidade é destacada como
uma das principais caracteristicas ambientais que influencia o crescimento dos

individuos (Denslow et al. 1990, Davies 2001, Brienen et al. 2010). Entretanto, essa
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variavel ambiental foi semelhante entre as duas altitudes estudadas (Capitulo 2). Em
outras florestas estudadas as principais diferencas nas taxas de crescimento foram
observadas em extremos de luminosidade, como sombreamento e sol intenso
(Denslow et al. 1990, Brienen et al. 2010). Devido a semelhanca entre altitudes quanto
as caracteristicas estudadas, € possivel que ndo existam extremos de luminosidade
suficientes (1 a 13% de abertura de dossel) que induzam variagdes nas taxas de

crescimento.
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Tabela 1. Correlagao de Spearman (rho) da abertura do dossel e da inclinagdo com a
taxa de crescimento de Psychotria nuda em trés intervalos de tempo no Parque
Estadual da Serra do Mar, Ubatuba — SP.

Taxa de Crescimento

to-t to-t4 to-to

Abertura de dossel rho 0.014 0.051 0.041
p 0.86 0.52 0.61
Inclinacao rho 0.083 0.139 0.104
p 0.30 0.08 0.19

Tabela 2. Mediana da taxa de crescimento em diametro (cm.ano-1) de Psychotria nuda e o
resultado da comparagao por diferenga de medianas entre duas altitudes (TB e SM) em

trés intervalos de tempo no Parque Estadual da Serra do Mar, Ubatuba — SP.

to-t4 to-t4 to-to
TB - mediana 0,008 0,009 0,009
SM — mediana 0,005 0,025 0,013
Difops 0,003 0013 0,004
Difsim (mediana) 0,003 0,003 0,002
P 0,544 < 0,001 0,184
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Figura 1. Taxa de crescimento (cm.ano™), referente ao intervalo de tempo ty-to, dos
individuos de Psychotria nuda por classes de diametro na Sub-Montana (branco) e
Terras Baixas (cinza), Nucleo de Picinguaba, Ubatuba, SP. As classes de diametro
sdo: C1 (DAS =< 0,5¢cm), C2 (0,5cm < DAS < 1,0cm), C3 (1,0cm < DAS < 1,5cm); C4
(1,5cm < DAS < 2,0cm) e C5 (DAS > 2,0cm). O retangulo representa distribuicao de
50% dos dados com marcagdo da mediana e do intervalo de confianga. Os
simbolos fora do retangulo representam valores maiores que incluidos na area do

retangulo.
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Capitulo 4
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Abstract

Many biotic and abiotic factors can regulate population dynamics. These factors can
vary between habitats, which may have important influence on vital rates and
determine future structure of plant population. The objectives of this work were to
describe population dynamic of Psychotria nuda and compare its vital rates in distinct
altitudes. We used two 0,50ha-sampling plots in Lowland Secondary-Dense-
Ombrophylous Forest (TB) and Submontane Secondary-Dense-Ombrophylous Forest
(SM). In each plot we marked and measured the length and diameter at ground height
of all individuals for over three years. We also estimated the recruitment, mortality and
population increment rates. We used matrix model to describe the populational
dynamic. In transition matrix the recruits included plants produced by sexual
reproduction as well as by vegetative propagation. We calculated the asymptotic
population growth rate and compare the matrix with LTRE. Of the 2705 individuals
sampled 90% belong to TB. Growth rate was positive and equals to one. Mortality and
recruitment were similar (1% per year). The class structure of individuals did not differ
between altitudes, the smaller diameter classes were the most frequent ones. The
reproduction probability increased with size and we also found differences in altitude

on proportion of reproductive plants and number of unripe fruits per individual. Most
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plants remained in the original diameter class instead of growing or regress. Almost all
recruits came from vegetative propagation. The ramets can come in any diameter
class, however its input was more frequent into smaller diameter class than original
individual. The contributions to variability in A were different between altitudes. In TB
the contribution was negative and the opposite happened in SM. The most important
transitions are not the same in both altitudes that contribute to changes in A,. Likewise,
density varied in altitude. Thus, Psychotria nuda may have some preference for lower
altitudes. However, variations in dynamic population of this species are not related with

altitudinal preferences due to equal stability maintained by the two populations.

Resumo

A dindmica populacional pode ser regulada por varios fatores bidticos e/ou
abioticos. Esses fatores podem variar entre habitats, que podem ter importante
influéncia nas taxas vitais e determinar a estrutura futura das populagdes de plantas.
O objetivo geral desse trabalho foi descrever a dinamica populacional de Psychotria
nuda, e comparar as taxas vitais das populagcdes em diferentes altitudes. Foram
utilizadas duas parcelas de 0,5 ha na Floresta Ombréfila Densa de Terras Baixas (TB)
e na Floresta Ombrofila Densa Submontana (SM). Todos os individuos foram
marcados, medidos quanto ao comprimento e diametro a altura do solo em trés
amostragens. Também foram estimadas as taxas de recrutamento, mortalidade e
incremento populacional. Modelos matriciais foram utilizados para descrever a
dindmica populacional. Na matriz de transi¢do a forma de ingresso dos individuos foi
calculada para incluir entrada de individuos via reproducéo sexuada e por propagacao
vegetativa. Foi calculada a taxa de crescimento populacional assintética e as matrizes
foram comparadas por uma analise LTRE. Foram amostrados 2705 individuos, dos
quais 90% ocorriam nas TB. A taxa de crescimento foi positiva (A, = 1,03) e igual a 1.
A mortalidade e o recrutamento foram semelhantes (1% ao ano). A estrutura dos

individuos nas classes nao diferiu entre altitudes, com maior frequiéncia dos individuos
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menores. A probabilidade de reprodugdo aumentou com tamanho do individuo. As
duas altitudes diferiram na proporcao de individuos reprodutivos e o numero de frutos
imaturos produzidos por individuo. A maioria dos individuos permaneceu na classe de
didmetro inicial ao invés de crescer ou regredir. A maior parte dos recrutas foi
originada via propagacao vegetativa. Os rametas podem entrar em qualquer classe de
diametro, entretanto foi mais frequente a entrada em classes de didmetro menor que o
individuo original. As duas altitudes tiveram contribuicbes diferentes para a variagao
do A. Nas TB as contribuicées foram negativas e o oposto foi encontrado para SM. As
altitudes diferem quanto as transicbes mais importantes que contribuem para as
diferencas do A;. A densidade também variou entre altitudes. Dessa maneira,
Psychotria nuda pode apresentar certa preferéncia em relagado a altitudes menores.
Entretanto, essa preferéncia n&o esta relacionada as variagdes na dindmica das
populacdes dessa espécie, uma vez que as duas populagdes mantiveram igualmente

a estabilidade.

Introducéo

As populacbes de plantas podem variar espacial e temporalmente quanto a
densidade, mortalidade e producdo de novos individuos. A probabilidade com que
esses eventos ocorrem no tempo, definidos como taxas vitais, descrevem o percurso
dos individuos ao longo do ciclo de vida. O entendimento dos fatores que regulam as
variagdes dessas taxas e como elas podem influenciar a estrutura futura das
populagdes esta entre os principais assuntos tratados em estudos de demografia
(Watkinson 1997).

Diversos fatores bidticos e abidticos podem regular as taxas vitais de uma
populacdo. Variagdes nas taxas de recrutamento e mortalidade, por exemplo, podem
estar relacionados a mudancas na densidade, que indiretamente estdo associadas ao
padrao de distribuicdo dos individuos no espaco. Pode haver um aumento local em
densidade caso haja concentracdo de recursos em manchas, uma vez que haveria
aumento na probabilidade de sobrevivéncia e estabelecimento dos individuos nestes
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locais (Fowler 1988, Svenning 2000). Contudo, nem sempre a agregacao dos
individuos tem um impacto positivo (Stoll & Bergius 2005). Para algumas espécies a
ocorréncia préoxima a co-especificos pode ter efeito negativo em determinadas fases
do desenvolvimento, causando mortalidade de individuos (Condit et al. 1994). A
competicdo e a predacdo podem estar relacionados a esse aumento na mortalidade
de individuos (Hutchings 1997, Stoll & Bergius 2005).

As alteragcbes na densidade de individuos ndo s&o reguladas apenas pelas
chances de sobrevivéncia, mas também pela freqléncia de entrada de individuos.
Alteracdes nos processos reprodutivos das espécies podem limitar o recrutamento
(Eriksson & Ehrlén 1992). A reducéo na entrada de individuos pode causar diminui¢ao
do tamanho populacional. Essa reducdo poderia ocorrer pela escassez de
polinizadores que pode influenciar o sucesso reprodutivo do individuo, por exemplo,
devido a necessidade de polinizagdo cruzada (Castro & Araujo 2004). Neste caso,
haveria uma reducdo na producado de frutos e/ou sementes, diminuindo a quantidade
de individuos que poderiam entrar na populacdo. A entrada de individuos também
pode depender do local de deposicdo das sementes e da disponibilidade de
microhabitats para germinacao (Ehrlén & Eriksson 2000). Para algumas espécies, a
sobrevivéncia das plantulas pode estar associada a determinados microhabitats
(Amezquita 1998). Dessa forma, a eficiéncia do dispersor pode determinar as chances
de sobrevivéncia e de estabelecimento de uma espécie, influenciando as taxas vitais
(Fleming & William 1990).

A entrada de individuos na populacdo pode ocorrer como resultado da
reproducao sexuada, mas essa nao é unica forma de entrada de individuos em uma
populacdo. Muitas espécies apresentam mais de um modo de reproducdo na
populagédo, ndo sé reprodugdo sexuada, mas também assexuada (Mandujano et al.
2007, Jongejans et al. 2008, Matagla & Horvitz 2009, Capitulo 1). A reproducao
assexuada caracteriza-se pela producado de unidades genéticas idénticas. Uma das
formas de produgao destas unidades é pelo alongamento e fragmentagao de partes da
planta, através da propagacéao vegetativa (Kroon & Hutchings 1995).

A propagacado vegetativa € comum a varias espécies e pode aumentar o

tamanho populacional e as taxas de sobrevivéncia das espécies (Zhang & Zhang
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2007). Com a fragmentagdao dos individuos clonais, recrutas maiores seréao
produzidos, se comparados com plantulas originadas por sementes, o que pode
aumentar as chances de sobrevivéncia desses recrutas (Howe & Snaydon 1986).
Essa caracteristica € extremamente importante a ser considerada nos estudos de
dindmica populacional. Para algumas espécies, a propagacao vegetativa pode ter
grande importancia na dindamica populacional (Mandujano et al. 2007, Jongejans et al.
2008).

Muitos fatores atuam na dindmica populacional de uma espécie. Alguns deles
dependem de variagdes relacionadas aos habitat, principalmente se considerarmos a
variabilidade que pode ser encontrada na distribuicdo dos recursos no espacgo (Barot
et al. 1999). A estruturacdo espacial dos recursos pode influenciar varias
caracteristicas relacionadas as populacbes como densidade de individuos,
mortalidade e recrutamento (Bellingham & Tanner 2000, Kinupp & Magnusson 2005).

Apesar das evidéncias que sugerem variagdes espaciais das taxas vitais, ndo
ha um consenso quanto ao efeito espacial sobre caracteristicas populacionais, onde
ora o efeito mais importante é relacionado ao habitat e ora a variagdes temporais
(Moris & Doak 2005, Angert 2006, Yamada et al. 2007, Jongejans et al. 2008).

Alguns habitats heterogéneos quanto a caracteristicas abidticas vém sendo
estudados no intuito de entender as variagdes das taxas vitais (Bellingham & Tanner
2000, Angert 2006, Zuidema et al. 2007, Jongejans et al. 2008). Habitats em diferentes
altitudes podem apresentar diferentes caracteristicas abioticas, e com isso alterar
tanto caracteristicas individuais, como o tamanho, quanto caracteristicas
populacionais (Bellingham & Tanner 2000, Coomes & Allen 2007, Koérner 2007,
Swenson & Enquist 2007, Capitulo 1). Para Psychotria nuda, o efeito da altitude foi
evidente quanto ao numero de individuos nas diferentes popula¢des (Capitulo 2).
Apesar disso, poucos sado os estudos que comparam altitudes para verificar as
diferencas nas caracteristicas individuais e populacionais resultantes dessas variagoes
ambientais (Bellingham & Tanner 2000, Angert 2006, Coomes & Allen 2007).

A Floresta Ombrofila Densa é caracterizada pela complexidade topografica e

alta biodiversidade, gerando variedade de fatores que podem conduzir diferengas na
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dindmica de populacdes de plantas. A altitude determina pelo menos trés tipos de
vegetacdo na Floresta Ombréfila Densa (FOD): FOD de Terras Baixas, FOD
Submontana e FOD Montana (Joly et al. 1991), bem como os padrbes de riqueza e
composigao dessas fisionomias (Monteiro & Fisch 2000, Oliveira-Filho & Fontes 2000).
A espécie  Psychotria nuda € comum na Floresta Ombréfila Densa Atlantica, cuja
distribuicdo abrange a regido sudeste e sul do Brasil (Almeida & Alves 2000, Castro &
Araujo 2004, Pereira et al. 2006, Taylor 2010). No estado de Sao Paulo, pode ser

encontrada em diferentes altitudes, exceto nas FOD Montana (Capitulo 2).

Uma vez que foram encontradas diferengas nas caracteristicas individuais e na
densidade em diferente altitudes para essa espécie (Capitulo 1 e 2), também ¢é
admissivel propor que os gradientes ecoldgicos altitudinais existentes na Floresta

Ombrdfila Densa Atlantica exergcam influéncia na dindmica de populagdes de plantas.

O objetivo geral desse trabalho foi descrever a dindmica populacional de uma
espécie arbustiva, Psychotria nuda (Cham. & Schltdl.) Wawra, e comparar as taxas

vitais das populagdes localizadas em diferentes altitudes.

E esperado que se a densidade diminui com a altitude, em altitudes maiores
existiriam mais restricdes, que afetariam as taxas de mortalidade e recrutamento. A
densidade mais baixa em uma das altitudes conduziria a uma dindmica mais lenta.
Menores probabilidades de crescimento e maiores probabilidades de permanéncia na

altitude maior.

Apesar do crescimento clonal, a fecundidade sexuada deveria ser importante na
dindmica por se tratar de uma espécie heterostilica e autoincompativel (Castro &
Araujo 2004). Apresenta crescimento sazonal das folhas e floragdo (Almeida & Alves

2000), o que deve manter a matriz conectada.

Material e métodos

Area de estudo
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O Parque Estadual da Serra do Mar (PESM) tem 315 mil ha de extensao, desde
o limite entre Sao Paulo e Rio de Janeiro até o municipio de ltariri (Sdo Paulo). Em
decorréncia da grande extensdo do PESM ha uma divisdo administrativa do parque
em nucleos. O estudo foi desenvolvido no Nucleo Picinguaba, localizado em Ubatuba
(23° 31" a 23° 34’ S e 45° 02’ a 45° 05’ W). A regidao de Ubatuba apresenta clima
tropical chuvoso (tipo Af segundo o sistema de Koppen 1948), sem periodo seco
marcado. A pluviosidade é variavel ao longo do ano, com chuvas acentuadas nos
meses de dezembro (245 mm) e janeiro (267 mm) e diminuicdo da quantidade de
chuvas nos meses de junho (73 mm) e julho (63 mm) (CIIAGRO 2003). Ao comparar
as médias de pluviosidade ao longo dos ultimos 10 anos (2000 a 2009), os anos
estudados (2006, 2007 e 2008), ndo representam anos extremos de seca ou chuva
(2006 = 186,2+97,9 mm; 2007 = 176,5499,2 mm; 2008 = 229,9+134,87 mm).
Anualmente a pluviosidade total excede 2100 mm. As temperaturas oscilaram entre 19
°C e 27 °C nos anos estudados (CIIAGRO 2003). A oscilagao da temperatura foi
pequena entre anos, mantendo a temperatura média proxima a 22 °C (2006 =
22,84£2,8 °C; 2007 = 22,8+2,7 °C; 2008 = 22,2+2,0 °C). As temperaturas mais altas séo
registradas nos meses de janeiro e fevereiro e as mais baixas nos meses de junho e
julho (CIIAGRO 2003). A umidade relativa do ar € alta, superando 85% durante todo o
ano (CIIAGRO 2003). Para nenhuma caracteristica climatica considerada, os anos
estudados apresentaram valores extremos, podendo considera-los anos regulares.

O Nucleo Picinguaba é composto por uma grande diversidade de formacgdes
vegetacionais. Dentre as formacgbes incluidas neste trabalho estdo a Floresta
Ombrdfila Densa Sub-Montana e Floresta Ombroéfila Densa de Terras Baixas. A
Floresta Ombrdfila Densa Sub-Montana ocorre principalmente entre 100 e 500 m de
altitude é apresenta um terreno mais ingrime (Alves et al. 2010). A Floresta Ombrdfila
Densa de Terras Baixas inclui areas localizadas nas altitudes de 50 a 100 m e
apresentam uma topografia suave. O solo encontrado nas duas florestas é classificado
como cambissolo (Alves et al. 2010).

Foram estabelecidas duas parcelas de 0,5 ha, cada parcela com 50 sub-
parcelas de 10 X 10m, na Floresta Ombrofila Densa Submontana (parcelas SM1 — 350

m de altitude e SM2 — 375 m de altitude) e na Floresta Ombrdfila Densa de Terras
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Baixas (parcelas TB1 — 46 m de altitude e TB2 — 73 m de altitude), chamadas a partir
deste momento de SM e TB, respectivamente. Individuos abaixo de 1 cm de didmetro

na altura da base foram amostrados utilizando 0,25 ha em cada parcela.

Espécie estudada

Rubiaceae é uma das maiores familias de angiospermas com cerca de 500
géneros (Sanchez et al. 1999, Lombardi & Gongalves 2000). O maior género é
Psychotria com cerca de 1600 espécies, cuja distribuicdo é ampla nos tropicos. E
frequentemente encontrado em areas de Floresta Ombrdfila Densa (Joly 1979,
Woodson et al. 1980, Sanchez et al. 1999, San Martin-Gajardo & Morellato 2003).

Para este estudo foi selecionada a espécie Psychotria nuda, uma espécie
arbustiva, heterostilica e polinizada por beija-flores (Castro & Araujo 2004). Os frutos
sdo carnosos, dispersos por aves e cuja distribuicdo dos individuos é frequentemente
agregada (Almeida & Alves 2000).

Metodologia
Todos os individuos, acima de 0.15 cm de didmetro a altura do solo, foram

marcados e medidos quanto ao comprimento e didmetro a altura do solo (DAS). Para
obtencdo das medidas ao longo do tempo, foram realizadas trés amostragens: t; -
periodo de agosto de 2006 a margo 2007, ti - periodo de agosto de 2007 a margo
2008 e t; - periodo de agosto de 2008 a margo 2009. O maior comprimento de cada
individuo foi medido. Na populagédo existem individuos cuja forma de crescimento
ocorre rente ao solo e podem apresentar um ou mais pontos de enraizamento
(capitulo 1). Para individuos com crescimento prostrado o maior DAS do individuo foi
considerado como ponto de origem. A partir desse ponto foi determinado o maior
comprimento, considerando todos os rametas conectados como ramos de um mesmo
individuo. Os individuos também foram classificados quanto a presenga de estruturas
reprodutivas.

Além das medidas de tamanho, nas amostragens t4 e t,, foi registrado o numero
total de individuos, numero de individuos mortos e marcados individuos novos

(recrutas) na populagdo. Os individuos marcados anteriormente e nao reencontrados
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nas parcelas foram considerados mortos. Os individuos que nao foram marcados em
to, devido a perda de folhas ou por dificuldades na localizagdo dos individuos, foram
marcados em t; e t; e incluidos na matriz de t, para esta analise (2,5% do total de
individuos amostrados). Estes individuos ndo foram considerados ingressantes por
nao apresentarem caracteristicas de origem clonal (cicatrizes na base do caule ou
resquicios de caule que conectavam o rameta a planta original) e apresentarem um
DAS maior do que seria esperado considerando as taxas de crescimento calculadas.
Para incluir estes individuos nos anos anteriores o individuo tem seu diametro
subtraido pelo valor equivalente ao crescimento médio de individuos da classe de
tamanho correspondente do intervalo de tempo ao qual ndo foi medido.

Com o numero de individuos, de mortos e de recrutas ao longo do tempo foram
estimadas as taxas de recrutamento (i), mortalidade (m) e incremento populacional (r).

A taxa de incremento foi estimada pela seguinte formula:

r=iIn (Nt/N|)/At

onde, N; = numero de individuos final; N; = nimero de individuos inicial; At

tempo entre as amostragens (Swaine & Lieberman 1987).

A taxa de recrutamento foi estimada pela seguinte férmula:

i =1In ((N; + 1)/Ny)/At

onde, N; = numero de individuos inicial; Ny = numero de individuos final; | =
numero de recrutamentos; At = tempo entre as amostragens (Sheil et al. 1995,
Fonseca et al. 2004).

A taxa de mortalidade foi obtida pelo modelo logaritmo da taxa de mortalidade
anual (m) calculada pela formula sugerida por Sheil et al. (1995):

m=1-¢e”

Foi realizado sorteio com reposicdo com os parametros para o calculo do
intervalo de confianca de cada taxa. As taxas foram recalculadas 1000 vezes atraves
da fungao Poptools (Hood 2006) do software Excel.

Modelos matriciais foram utilizados para descrever a dindmica de cada
populacao. Para essa descricdo os individuos foram divididos em classes de diametro.

Com base nas informagdes sobre a origem e o destino dos individuos em um intervalo
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de tempo, foi montada uma matriz de transicdo. A matriz de transicdo é constituida de
valores de fecundidade, sobrevivéncia e probabilidades de transicdo entre classes. Na
diagonal principal da matriz estdo as probabilidades de permanéncia dos individuos
em cada classe. Abaixo da diagonal principal séo incluidas as probabilidades de
passagem dos individuos para a proxima classe e acima as probabilidades de
regressdo para a classe anterior. Também podem estar incluidas nessas células da
matriz individuos que regrediram em mais de uma classe de tamanho. Na primeira
linha da matriz além do numero de individuos que persistiram na primeira classe e dos
que regrediram (retornaram para a primeira classe) sao encontrados os valores de
fecundidade. Em espécies que apresentam propagacéo vegetativa, pode ser calculada
a contribuicdo assexuada e esse valor pode ser incluido em outras linhas na matriz,
caso outras classes contribuam com rametas (Caswell 2001).

Foram construidas quatro matrizes de transicdo (5x5), uma para cada parcela
amostrada (Tabela 1). Os individuos foram separados em cinco classes baseados no
DAS. As classes sao as seguintes: C1 (DAS < 0,5cm), C2 (0,5cm < DAS < 1,0cm), C3
(1,0cm < DAS = 1,5cm); C4 (1,5cm < DAS =< 2,0cm) e C5 (DAS > 2,0cm).

A matriz foi montada com intervalo de tempo de ty; a t;,. Este intervalo foi
utilizado devido ao baixo numero de individuos nas parcelas da SM. Dessa maneira a
matriz construida apresentou transicdo em quase todas as células. Mesmo assim
algumas transi¢cdes nao ocorreram na matriz da SM1. Uma caracteristica importante
para aplicagcdo dos modelos matriciais esta relacionada a conectividade entre as
classes. As matrizes tém de ser irredutiveis, ou seja, todas as classes devem estar
conectadas (Caswell 2001). A falta de conectividade entre alguma das classes indica
que esta classe ndo esta contribuindo com outras classes e gera um bloco separado
dentro da populacdo. Na parcela SM1 nao houve crescimento da classe C1 para C2,
C2 para C3 e C4 para C5. As transi¢cbdes ausentes foram estimadas. Para este calculo
considerou-se que um individuo entraria no préximo intervalo de tempo, no caso 2
anos apos a amostragem inicial. Foi realizado o calculo com base na taxa de
incremento populacional.

Psychotria nuda apresenta propagacgao vegetativa, sendo assim pode contribuir

com individuos tanto via reprodugdo sexuada quanto por propagacdo vegetativa. A
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forma de ingresso dos individuos foi calculada de duas maneiras para incluir essas
informacgdes na matriz de transigao.

Para incluir dados relacionados ao ingresso por reproducado sexuada foram
utilizados dados da proporgado de individuos que produzem frutos e da producao de
frutos por individuo. Apenas individuos pertencentes as classes C3, C4 e C5 foram
consideradas reprodutivas. Essas classes incluem todos os individuos com didmetro
superior a 1 cm. Esse tamanho limite foi definido porque a maioria dos individuos
reprodutivos estd acima deste tamanho (98%). Foi calculada a probabilidade de
reproducédo para cada classe nas duas altitudes pela regresséao logistica do pacote
popbio, programa R (Stubben & Milligan 2007).

A produtividade de frutos por individuo foi obtida com dados relacionados a
fenologia reprodutiva. Em 2008 foram selecionados 25 individuos por parcela, com
tamanho superior a 1 cm de DAS, para acompanhamento da fenologia reprodutiva.
Mensalmente, para cada individuo foi registrado o numero de frutos imaturos e
maduros. Como a maturacdo foi muito baixa e demorada, utilizamos o namero de
frutos imaturos para indicar o quanto estaria disponivel pela reproducido sexuada. Foi
calculado o numero médio de frutos imaturos produzidos por individuo para as classes
de tamanho C3, C4 e C5.

Dessa forma, a fecundidade foi calculada através da divisdo do numero de
individuos ingressantes pela contribuicdo proporcional de cada classe de diametro. A
contribuicdo de cada classe foi obtida através da multiplicagcdo do numero de frutos
por individuo, do numero de individuos por classe e da probabilidade dos individuos
serem reprodutivos.

Os dados relacionados ao ingresso por reprodugéo assexuada foram obtidos
através dos dados de origem e destino de 185 recrutas da populagao (28% do total de
recrutas). Foi registrado o numero de individuos de cada classe que produziram
recrutas. Para calcular a contribuicdo de cada classe foi feita a divisdo do numero de
individuos de cada classe que produziram recrutas pelo total. Todas as classes podem
produzir individuos pertencentes a mesma classe e de classes menores de tamanho.
Individuos C1, C2 e C3 podem produzir individuos pertencentes a classe seguinte.

Isso acontece devido a quebra de conexdes entre dois rametes cujos diametros
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apresentavam valores proximos. No intervalo de tempo seguinte, pode ocorrer
crescimento dos diametros dos dois rametas. Com a quebra de conexdo entre os
rametas os individuos podem entrar diretamente em uma classe de didmetro maior. O
individuo onde o diametro foi medido originalmente pode permanecer na classe de
didmetro ou mudar de classe.

Foram considerados recrutas oriundos de reproducdo sexuada aqueles
individuos pertencentes a classe C1 e que apresentavam forma de crescimento ereta
(com relagéo ao solo). Os recrutas pertencentes a classe C1 que apresentavam forma
de crescimento prostrada foram considerados como originados por propagagao
vegetativa. Forma de crescimento prostrado indica crescimento que ocorre rente ao
solo podendo apresentar um ou mais pontos de enraizamento caracterizando o
crescimento clonal (para descricdo mais detalhada das formas de crescimento veja o
Capitulo 1). Os individuos novos pertencentes as demais classes foram considerados
oriundos de propagagao vegetativa.

Com base na matriz de transi¢ao construida foi calculada a taxa de crescimento
populacional assintotica (A;) para cada uma das quatro parcelas. O intervalo de
confianga de 95% foi calculado por meio do algoritmo desenvolvido por Armelin (2005)
no programa MatLab (The Math Works Inc., Natick, Massachusetts, EUA). Também foi
calculada a taxa de crescimento populacional observada (A,) utilizando o numero de
individuos em cada ano (Nw1/Ni). Os dados foram reamostrados e o lambda
recalculado 1000 vezes através da pacote Poptools (Hood 2006) do software Excel.

As matrizes de transicao também foram utilizadas para comparar as parcelas de
cada altitude quanto a variacbes do A, e para determinar quais transicbes sdo mais
importantes para essas variagdes do A,, por uma analise LTRE modelo fixo (Horvitz et
al. 1997). Nesta analise € quantificada a contribuicdo de cada elemento da matriz para
as diferengas encontradas no A;. Sd0 montadas matrizes de sensibilidade que indicam
0 quanto a mudanga em uma determinada transigcao na matriz influencia variagbes no
Aa (Caswell 2001). Essas matrizes s&do calculadas para a matriz das parcelas
(tratamento) e para uma matriz controle. A matriz controle utilizada neste trabalho foi
uma matriz média das quatro parcelas amostradas. Utilizando as diferencas dos

elementos da matriz de transicdo e as diferengcas da matriz de sensibilidade entre a
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matriz tratamento e a matriz controle obtém-se quais transi¢cdes e/ou classes
influenciam mais para a divergéncia entre tratamento e controle, ou seja, tem maiores
diferencas entre os A, (Bruna & Oli 2005). A LTRE foi feita com o pacote popbio no
programa R (Stubben & Milligan 2007).

Resultados

Foram amostrados 2705 individuos na marcagao inicial, com aumento do
nuamero de individuos nas amostragens subsequentes (t1 = 2779, t, = 2849). Deste
total, cerca de 90% foi amostrado nas parcelas das TB.

A taxa de crescimento foi positiva ao longo do tempo (A, = 1,03). A taxa de
crescimento populacional assintotica (A;) foi bastante semelhante ao A, e também nao
variou entre as parcelas amostradas nas diferentes altitudes (Tabela 2). O A; ndo foi
diferente de 1, indicando que a populacdo em todas as parcelas pode nao estar
sofrendo alteragdes no seu tamanho no tempo.

De fato, a taxa de incremento populacional anual foi muito proxima de zero
(Figura 1). A mortalidade e o recrutamento foram semelhantes e ocorreram a taxas de
1% ao ano em média. Nenhuma dessas taxas variou com a altitude ou ao longo do
tempo (Figura 1).

Apesar da variagdo altitudinal da densidade de individuos, a estrutura dos
individuos nas classes nao diferiu muito. Os individuos menores em diametros (C1 e
C2) foram mais frequentes nas populagdes (Figura 2). As duas altitudes diferiram mais
com relacéo a frequéncia de individuos com didmetros acima de 1,5cm na populacgéao.
Na SM os individuos que compunham essa classe (C4 e C5) foram mais frequentes
que na TB.

Nas duas altitudes, quanto maior o tamanho do individuo maior a probabilidade
do individuo ser reprodutivo (Figura 3). As duas altitudes diferiram tanto na proporcao
de individuos reprodutivos na populagdo quanto no numero de frutos imaturos
produzidos por individuo. Na populagdo inteira a proporcdo de individuos
considerados reprodutivos nessa classe foi baixa (5%). Embora exista essa

probabilidade de reprodugdo para individuos pertencentes a classe C3, na SM
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individuos pertencentes a essa classe C3 nao produziram frutos durante o
acompanhamento da fenologia reprodutiva. Dessa forma, ao considerar as classes
reprodutivas nas matrizes de transicdo da SM, essa classe teve o numero de frutos
estimado para a avaliagcdo da dindmica. Nas classes C4 e C5 a propor¢ao de
individuos reprodutivos aumentou (14 e 62%, respectivamente), bem como o numero
de frutos imaturos por individuo (0,23 e 22,44). Na TB as trés classes reprodutivas
produziram frutos imaturos durante o estudo fenolégico, em menor quantidade por
individuo comparado a SM (C3 = 1,36 frutos/individuo; C4 = 4,55 frutos/individuo; C5
= 13,09 frutos/individuo. Apesar da menor produtividade de frutos, foram encontrados
mais individuos reprodutivos proporcionalmente contribuindo com frutos na TB (C3 =
11%; C4 = 32%; C5 = 79%). E importante destacar que o periodo de maior producéo
de frutos imaturos foi muito semelhante entre as altitudes, de agosto a janeiro.

A maioria dos individuos permaneceu na classe de didmetro inicial, com a
probabilidade de permanéncia variando de 0,231 a 0,955. As classes C1 de todas as
populacbes estudadas tiveram as menores probabilidades de permanéncia
comparadas as outras classes. Os individuos permaneceram por mais tempo (dois
anos) na classe C5 (TB1 =0,773; TB2 = 0,869; SM1 =0,955; SM2 =0,833).

Na TB a probabilidade de crescimento de individuos pertencentes a classe C1
para C2 foi a maior comparado as outras classes (TB1 = 0,219; TB2 = 0,161). Na SM
nao foi registrado crescimento em algumas classes durante a amostragem. Na SM1
houve transicdo apenas entre as classes C3 e C4 (0,143). Na SM2 a maior
probabilidade de transicdo relacionada ao crescimento foi entre as classes C2 e C3
(0,127).

Os individuos podem regredir até duas classes. As probabilidades de regresséo
foram maiores que as encontradas para o crescimento. Essas probabilidades foram
variaveis entre as parcelas. Nas TB as probabilidades de regressdo estavam
associadas as classes maiores de tamanho. Na TB1 a maior probabilidade de retorno
foi da C5 para C4 (0,082) e na TB2 da C4 para a C3 (0,129). Os individuos retornaram
com maior frequéncia da C4 para C3 na SM1 (0,133) e da C3 para a C2 na SM2
(0,104).

A proporgédo de ingresso por propagacao vegetativa teve importancia relativa
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diferente em cada transicdo. Os individuos contribuiram pouco com rametas
pertencentes a sua propria classe de tamanho, sendo as probabilidades de ingresso
abaixo de 0,15. Comparativamente, o ingresso de individuos por propagacéo
vegetativa teve maior importancia para as outras classes. Grande parte da entrada de
individuos ocorreu devido a fragmentagcdo de rametas. A entrada pode ocorrer pela
fragmentac&o entre individuos produzindo rametas de didmetro maior ou menor que o
individuo original. As maiores probabilidades de ingresso por propagagao vegetativa
estavam relacionadas aos individuos que contribuiram com rametas que entraram em
classes menores de diametro (TB1 = 0,207; TB2 = 0,108; SM1 = 0,139; SM2 = 0,148).

Poucos ingressantes originados por reproducado sexuada foram registrados. A
propagacgao vegetativa tem papel importante na dindmica, uma vez que 91,6% dos
recrutas entraram dessa maneira na populagdo. A probabilidade de produgao de
recrutas por meio de propagacao vegetativa variou entre classes. A entrada de
recrutas por propagagao vegetativa também foi muito variavel entre as classes, mas
muito mais freqlientes nas classes menores de didmetro (C1 e C2). As principais
classes que contribuiram com individuos de forma vegetativa foram as classes C2 e
C3 (49% e 22%, respectivamente).

As duas altitudes tiveram contribuigdes diferentes para a variagcdo do A. A
somatoria da contribuicdo total para a diferenca do A, indicou que nas parcelas das TB
os maiores valores de contribuicdo foram negativos. O oposto foi encontrado na
altitude maior (SM), onde a somatadria da contribuicao foi positiva (Figura 4).

Nas populagcdes das TB as classes com maiores contribuicbes para as
diferengas encontradas no A, foram negativas (Figura 5). A classe C2 teve a maior
contribuicdo para a variagao do A, (Figura 5). Decompondo o resultado da LTRE, as
transicdes relacionadas a classe C2 foram as mais importantes para as diferencas
encontradas no A;, como permanéncia e crescimento.

Por outro lado, na SM as classes mais importantes apresentaram contribui¢cdes
positivas para as diferengas encontradas no A, (Figura 5). A classe C2 teve a maior
contribuicdo, em comparagao a outras classes, o que manteve a contribuicido geral
positiva para a variagdo do A, (Figura 5). Mais uma vez, a permanéncia e o

crescimento relacionados a essas duas classes foram preponderantes para as
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variagdes do A,.

Discussao

Psychotria nuda pode apresentar certa preferéncia em relacdo a altitudes
menores (capitulo 2, Kinupp & Magnusson 2005). Houve variagdo grande de
densidade entre as duas altitudes amostradas, porém a divergéncia na densidade das
duas altitudes nao esteve relacionada a variagcdes na dindmica das populacdes dessa
espécie.

Todas as taxas vitais avaliadas foram semelhantes entre altitudes, dentro da
mesma altitude e ao longo do tempo. Nas populagdes de Psychotria nuda, as taxas de
recrutamento e mortalidade se equivaleram. Ambas foram proximas ao encontrado
para outras espécies tropicais, entre 1 e 3 % (Lieberman et al. 1985, Condit et al.
1995, Bellingham & Tanner 2000, Nascimento et al. 2005, Yamada et al. 2007,
Marques et al. 2009). No entanto, as taxas de mortalidade para espécies arbustivas
relatadas na literatura, podem ser maiores, de até 6% (Condit et al. 1995) e, deste
modo, a taxa de mortalidade de Psychotria nuda encontrada aqui, pode ser
considerada baixa.

O risco de mortalidade pode mudar com a fase do desenvolvimento. As taxas
de mortalidade, em geral, sdo maiores nas classes mais jovens ou menores de
tamanho (Condit et al. 1995). Psychotria nuda € uma espécie que pode se reproduzir
por propagagao vegetativa (capitulo 1). Com isso, ocorre a producédo de recrutas
produzidos por fragmentagao dos individuos. A produgéo de recrutas via propagagao
vegetativa poderia diminuir a taxa de mortalidade média anual da espécie. Isso
aconteceria pela ocupagdao de diferentes microambientes promovida pelo
espalhamento dos individuos e pela entrada de recrutas com tamanho maior
(Barsoum 2002).

Uma vez que nao ha divergéncia entre as taxas de recrutamento e de
mortalidade, ndo ha mudanga no tamanho populacional. Todas as populagdes de
Psychotria nuda estao estaveis, com A em torno de 1, como em varias espécies

(Jimenez-Sierra et al. 2007, Yamada et al. 2007, Zuidema et al. 2007). Ha uma
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pequena tendéncia de aumento, uma vez que o A € 1,03. Entretanto esse crescimento
sO pode ser realmente detectado com um acompanhamento temporal maior que o

realizado neste estudo.

De modo geral, a dinamica populacional de Psychotria nuda foi muito lenta
independente da altitude. Apesar das semelhancgas entre altitudes de varios aspectos
relacionados a dindmica populacional, existem diferengas quanto as variagdes no A,.
Dentre as transi¢cdes que se destacaram, a probabilidade de permanéncia tem grande
importancia nas variacbes de A, e tem altos valores. Frequentemente os individuos
permanecem na classe ou estagio inicial (Silvertown et al. 1993, Moris & Doak 2005,
Jimenez-Sierra et al. 2007, Yamada et al. 2007).

Em geral, as classes ou estagios sao separados considerando tamanho, entre
outras caracteristicas. O crescimento lento dos individuos pode fazer com que os
individuos permanecam mais tempo na mesma classe de tamanho. Provavelmente
devido a esse fator, acrescido a baixa densidade de individuos, uma das matrizes da
SM néao tenha sido completamente conectada. Psychotria nuda tem o crescimento
individual em diametro bastante lento, como encontrado em varias espécies de sub-
bosque (Capitulo 4, Lieberman & Lieberman 1987, Condit et al. 1999). O didametro dos
individuos nao influencia a taxa de crescimento individual, conferindo um crescimento
similar entre as diferentes classes de tamanho (Capitulo 4).

Algumas classes particularmente tém maior concentragdo de individuos nas
classes menores de didmetro em ambas as altitudes, estrutura comum a outras
espécies (Monteiro & Fisch 2000, Fischer & Santos 2001, Wright et al. 2003). Este tipo
de estrutura indica que individuos permanecem nas classes menores por longo
periodo de tempo (Hutchings 1997). A quebra dos individuos também favorece a
grande concentragao de individuos nas classes menores de tamanho. Sao produzidos
com maior frequéncia rametas com diametros menores que o didmetro do individuo
original, aumentando assim a entrada de individuos com DAS pequenos. Cerca de
80% dos recrutas entram por propagacao vegetativa nas classes C1 e C2.

A influéncia que cada estagio ou classe pode ter na taxa de crescimento

populacional pode ser variavel (Osunkoya 2003, Mandujano et al. 2007). Classes nao
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reprodutivas tiveram maior contribuigcdo para as diferengas encontradas do A5, como ja
encontrado anteriormente (Horvitz & Schemske 1995, Osunkoya 2003, Yamada et al.
2007). As classes C2 e C3 séo frequentes na populagao, destacando a alta frequéncia
da classe C2 e sdo as classes que mais contribuem com recrutas clonais na
populacdo. Ocorre muita entrada de individuos na classe C2 em decorréncia da
fragmentacdo de rametas. Dessa forma, estas sao classes que influenciam o A, pela

sua representatividade e alta sobrevivéncia.

O ingresso por reproducdo sexuada representou uma parte pequena do
recrutamento, oposto ao esperado. Com isso, as diferengas encontradas entre
altitudes quanto a produtividade de frutos e a propor¢ao de individuos reprodutivos
nao refletiram na dindmica. A maturacao lenta dos frutos pode ter contribuido para a
baixa e/ou lenta entrada de individuos via semente. Para Psychotria nuda o periodo de
maturagao pode levar até oito meses (Castro & Araujo 2004). Em espécies clonais a
entrada por propagacao vegetativa pode ter importancia local igual ou maior na
dindmica populacional comparado ao ingresso via semente (Mandujano et al. 2007,
Jongejans et al. 2008). No caso de P. nuda a propagacao vegetativa representa mais

de 90% do ingresso total de individuos.

A perturbacdo foi um fator importante para a entrada de individuos por
fragmentacdo dos rametas. Grande parte dos recrutas entrou na populagdo por
propagacao vegetativa, principalmente nas classes menores de diametro. Esses
individuos estdo expostos a fatores limitantes semelhantes aos encontrados por
plantulas originadas por reprodugdo sexuada. Além dessas limitagdes, ainda podem
ter dificuldade de enraizamento dos rametas. Dessa forma, a alta mortalidade e a taxa
de crescimento lento mantém a dindmica populacional lenta, mesmo com o alto
recrutamento por propagacao vegetativa. A dindmica seria rapida apenas para 0s
individuos pequenos, pela rapida entrada e saida dos individuos, mas é lenta nos

individuos com maior didmetro.

A dindmica populacional de Psychotria nuda foi muito lenta. Apesar disso, as

altitudes diferiram na contribuicado para a diferenca do A,, resultado de diferentes
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fatores abioticos atuando nas transi¢coes das classes C2 e C3 principalmente. Todavia,
por mais que essas diferencas existam em cada area, elas se equivalem e néao
alteram o produto final do A,. As populagdes das diferentes altitudes mantiveram a
estabilidade igualmente. Embora existam diferencas altitudinais com relagcdo a
densidade de individuos, essas diferengas nédo estdo relacionadas a dinamica

populacional.
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Tabela 1. Matriz de transigdo dos individuos de Psychotria nuda, Nucleo Picinguaba,
Ubatuba, Sao Paulo. As classes de diametro sdo: C1 (DAS < 0,5cm), C2 (0,5cm <
DAS < 1,0cm), C3 (1,0cm < DAS < 1,5cm); C4 (1,5cm < DAS < 2,0cm) e C5 (DAS
> 2,0cm). As transicdes estao representadas pelas siglas: E para Estasia, RA para

Recrutamento por Reprodugdo Assexuada, C para Crescimento, R para

Regressao e FS para Fecundidade Sexuada.

C1

C2

C5

C1
C2
C3
Cc4
C5

Eq1+FA R>1+RA
C1o+FA E->+RA

0 Cx3+RA
0 0
0 0

C3 C4
R31+RA+FS FS+RA
R32+RA RA
Ess+tRA R43+RA

Cas Est+RA
0 Css

FS+RA
RA
Rs3+RA
Rs4+RA
Ess

Tabela 2. Taxa de crescimento populacional assintdtica (As) e taxa anual de crescimento

populacional observada (A, - A1 € A2) para as populagdes das parcelas na Sub-Montana (SM1 e
SM2) e Terras Baixas (TB1 e TB2), Nucleo Picinguaba, Ubatuba, Sdo Paulo.

Parcelas A2 Intervalo de confianga A,- Ay Intervalo de confianga A,-A; Intervalo de confianca
(inferior; superior) (inferior; superior) (inferior; superior)
SM1 1,10 1,01; 1,17 1,06 0,47; 2,39 1,01 0,43; 2,47
SM2 1,04 1,00; 1,09 0,99 0,60; 1,62 1,10 0,68; 1,83
TB1 1,02 0,99; 1,05 1,04 0,64; 1,61 1,01 0,65; 1,58
TB2 1,01 0,99; 1,03 1,01 0,64; 1,62 1,03 0,65; 1,59
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Tabela 3. Matriz de transicdo dos individuos de Psychotria nuda para as quatro

populagbes estudadas na Sub-Montana e Terras Baixas, Nucleo Picinguaba,
Ubatuba, Sdo Paulo. As classes de diametro s&o: C1 (DAS < 0,5cm), C2 (0,5cm <
DAS < 1,0cm), C3 (1,0cm < DAS < 1,5cm); C4 (1,5cm < DAS < 2,0cm) e C5 (DAS

> 2,0cm).
SM1 C1 C2 C3 C4 C5
C1 0,231 0 0 0 0
C2 0,019* 0,826 0,047 0 0
C3 0 0,010* 0,809 0,133 0
C4 0 0 0,143 0,600 0
C5 0 0 0 0,016* 0,955
SM2 C1 C2 C3 C4 C5
C1 0,541 0,079 0 0 0
C2 0,081 0,730 0,104 0 0
C3 0 0,127 0,709 0 0
C4 0 0 0,083 0,806 0,033
C5 0 0 0 0,097 0,833
TB1 C1 C2 C3 C4 C5
C1 0,492 0,061 0,009 0 0
C2 0,219 0,684 0,05 0 0
C3 0 0,072 0,671 0,078 0
C4 0 0 0,091 0,729 0,082
C5 0 0 0 0,101 0,773
B2 C1 Cc2 C3 C4 C5
C1 0,550 0,100 0 0 0
C2 0,161 0,742 0,074 0 0
C3 0 0,029 0,784 0,129 0,012
C4 0 0 0,043 0,728 0,036
C5 0 0 0 0,014 0,869

* classes que tiveram as transicbes estimadas
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Figura 1. Taxas de recrutamento, mortalidade e incremento populacional, com
intervalo de confianga, para as parcelas na Sub-Montana (SM1 e SM2) e Terras
Baixas (TB1 e TB2) nos intervalos de tempo to-t1 (a) e ti-t2 (b), Nucleo

Picinguaba, Ubatuba, Sao Paulo.
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Figura 2. Frequéncia relativa de individuos de Psychotria huda em cinco classes para
Sub-Montana (SM) e Terras Baixas (TB) nos periodos ty, t1 e t2, Nucleo Picinguaba,
Ubatuba, Sdo Paulo. As classes de diametro sdo: C1 (DAS < 0,5cm), C2 (0,5cm <
DAS < 1,0cm), C3 (1,0cm < DAS < 1,5cm); C4 (1,5cm < DAS < 2,0cm) e C5 (DAS >

2,0cm).
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Figura 3. Probabilidade de reprodugéo dos individuos de Psychotria huda como fungéo do
didmetro para duas altitudes, Sub-Montana (SM) e Terras Baixas (TB) no Nucleo
Picinguaba, Ubatuba, Sdo Paulo. As barras indicam o numero de individuos por classe

de didmetro. A linha sdlida indica a curva do modelo da regressao logistica.
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Figura 4. Somatodrio da contribuicdo para a diferenga do lambda assintético para duas

populagdes de Psychotria nuda duas na Sub-Montana (SM) e duas nas Terras Baixas

(TB), Nucleo Picinguaba, Ubatuba, Sao Paulo.
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Figura 5. Somatério da contribuigdo para a diferenga do lambda assintético por estadio das
populacbes de Psychotria nuda para cada parcela da Sub-Montana (SM1 e SM2) e
Terras Baixas (TB1 e TB2), Nucleo Picinguaba, Ubatuba, Sdo Paulo. As classes de
didmetro sdo: C1 (DAS < 0,5cm), C2 (0,5cm < DAS =< 1,0cm), C3 (1,0cm < DAS < 1,5¢cm);
C4 (1,5cm < DAS < 2,0cm) e C5 (DAS > 2,0cm).
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Consideracfes Finais

Alguns parametros populacionais estudados variaram mais fortemente em
relacdo a altitude que outros. A variacdo da densidade foi evidente, destacando a
preferéncia de Psychotria nuda a habitats de altitudes menores, padrdo observado em

outras espécies do mesmo género.

Caracteristicas relacionadas a reproducao também tiveram variacao altitudinal,
tanto considerando reproducédo sexuada quanto por propagagao vegetativa. E possivel
que essas diferencas tenham influenciado os padrbes locais de distribuicdo. A
preferéncia local foi menos evidente, uma vez que a agregacgéo nao foi encontrada na

maioria das parcelas estudadas.

Embora no contexto avaliado alguns parametros populacionais tenham diferido
considerando a altitude, ndo foram encontradas diferengcas importantes em aspectos
gerais da dinamica populacional. As taxas de mortalidade, incremento populacional e
recrutamento nao variaram espacialmente ou temporalmente. Houve alta taxa de
entrada por propagacao vegetativa, favorecida pela perturbagcdo, entretanto a
dinamica populacional ainda se manteve lenta em ambas as altitudes. E provavel que
estes individuos recrutas, principalmente incluidos em classes de didmetro menores,
tenham limitagdes semelhantes a plantulas originadas por reprodugao sexuada, e com
isso tenha ocorrido também uma alta mortalidade destes individuos, além da lenta

taxa de crescimento.

As duas populacbes mantiveram a estabilidade, com a taxa de crescimento
populacional igual a um. No entanto, os dados revelaram que as duas populagdes
adotaram estratégias diferentes para chegar a uma resultante final semelhante. Na
altitude maior os individuos foram maiores em didmetro e area da copa. Vale destacar
que o tamanho esteve relacionado com a probabilidade de reproducao. Nesta altitude

apenas individuos muito grandes foram reprodutivos, contribuindo com entrada de
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individuos. A reproducao teve inicio mais tarde nas populagdes localizadas nesta

altitude.

Na altitude menor os individuos foram menores em didmetro e area da copa. A
reproducédo teve inicio mais cedo, uma vez que individuos menores foram registrados
como reprodutivos. Adicionalmente, nessa altitude também foram registradas a maior
proporcéo de recrutamento por propagagao vegetativa e individuos pertencentes a
forma de crescimento prostrada. Ou seja, utilizaram outra maneira de promover a

entrada de individuos e ocupagéo do espaco.

Essa diferenga da espécie nas duas altitudes quanto a estratégia adotada para
desenvolvimento mostra que essa espécie apresenta uma plasticidade de resposta

frente a variagcdo ambiental.
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